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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


ÜBER DIE BILDUNG DER WURZELHAUBE 
BEI JUGLANS, MIMOSA UND LUPINUS!1. 


Von 


Orro NEUMANN. 
Mit 17 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 22. April 1939.) 


Die Verschiedenheit der Ansichten über die Entstehung der Wurzel- 
haube bei den Dikotylen ergibt sich am klarsten, wenn man einen kurzen 
Rückblick auf die historische Entwicklung dieses Problems wirft. Die 
erste Anlage der Haube wurde zuerst von HANSTEIN (1870) am Embryo 
von Capsella bursa pastoris eingehend untersucht. 

Die freie Endzelle des Suspensors teilt sich mehrfach, bildet erst ein 
Quadranten- und Oktantenstadium, scheidet durch perikline Teilungen 
ein Dermatogen ab und wird so zu einem kugelförmigen Embryo. Die 
untere Hälfte der Kugel liefert die Anlage der späteren Radikula, während 
die obere Hälfte das Ausgangsmaterial für die Kotyledonen und die 
Plumula bildet. Die.Verbindung des Embryos mit dem Suspensor bildet 
die Hypophysenzelle, die sich zweimal periklin teilt und mit ihren drei 
Tochterzellen in den Embryo vorwölbt. Die oberste Zelle der Hypophyse 
bildet den Abschluß des Periblems, die beiden unteren den des Dermato- 
gens. Diese beiden Zellen liefern im weiteren Verlauf die Kolumella, 
das heißt den zentralen Teil der Haube, während deren Randteile allein 
vom Dermatogen gebildet werden. Da aber die mittlere der genannten 
drei Zellen zu beiden Seiten an das Dermatogen anschließt, wird sie 
von HANSTEIN mit zu diesen gerechnet, und er bezeichnet demnach die 
ganze Haube als ein Produkt des Dermatogens. 

Diese Ergebnisse wurden von REINKE (1871) auch für ältere Wurzeln 
besonders von Helianthus annuus bestätigt. Auch er betrachtet die 
Haube als ein Produkt des Dermatogens, während Periblem und Plerom 
eigene Initialen haben. Während man zunächst diesen Typus für all- 
gemein gültig hielt, stellten spätere Beobachter bei einer Reihe von 
Pflanzen Abweichungen in der Bildung der Haube fest. 

So stellte JaNczEwskI (1874) vier Typen der Wurzelhaubenbildung 
für die Angiospermen auf, von denen zwei den Monokotylen und zwei 
den Dikotylen angehören. Der dritte und vierte Typ JANCZEWSKIs 
beziehen sich auf die Dikotylen. Sein dritter Typ entspricht dem Helian- 
thustyp REINKEs, bei dem das Dermatogen die Haube bildet, während 
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2 Otto Neumann: 
der vierte Typ (z. B. bei Leguminosen wie Vicia und Pisum) keine 
Differenzierung des Meristems in Plerom, Periblem und Dermatogen 
erkennen lieB. Dieses Meristem, in dem die Zellteilungen senkrecht zur 
Wurzelachse vor sich gehen, hat JANCZEWSKI ein ,, transversales‘ genannt. 
Es erzeugt in der Richtung der Wurzelbasis die Zellen des Pleroms und 
des Periblems, während in apikaler Richtung die zentrale Partie der 
Haube gebildet wird. Die Epidermis wird von einer Schicht gebildet, 
die sich seitlich an das Transversalmeristem anschlieBt und auch die 
Haube ergänzt. 

Im Jahre 1876 erschien eine Arbeit von HOLLE, in welcher der dritte 
und vierte Typ JANCZEWSKIs wieder zu einem zusammengeschlossen 
wurden. Hox betrachtete diese beiden Typen nicht als gleichwertig, 
sondern sah in dem vierten Typ eine Degenerationserscheinung des 
dritten. „Was JANCZEWSKI gibt, sind zwei verschiedene Modi des 
Spitzenwachstums, von denen der eine, wie wir gesehen haben, für die 
Dikotylen typisch ist, der andere als abnorme Bildung zu bezeichnen 
ist“. HoLLe stellte dazu eine weitere Abweichung vom Haupttyp der 
Dikotylenwurzeln fest, welche er gleichfalls bei einigen Leguminosen 
fand. Das Besondere ist die Bildung der Wurzelhaube durch das Peri- 
blem. Die Haubenbildung entspricht hier der der Gymnospermen. 
Hozze erwähnt hier die Gattung Acacia, aber auch Juglans regia, auf 
die später noch näher eingegangen werden soll. 

Erıksson (1878) unterschied vier Typen der Wurzelhaubenbildung 
bei den Dikotylen. Sein erster Typ hat drei getrennte Histogene, Plerom, 
Periblem und Dermatogen, aus dem sich auch die Haube aufbaut. Diese 
Tatsache veranlaßte Eriksson, hierfür den Namen Dermokalyptrogen 
einzuführen. Der erste Typ Erıkssons entspricht dem Helianthustyp 
Reınkes und dem Normaltyp von HOLLE. In seinem zweiten Typ 
unterscheidet ERIKSSON nur zwei getrennte Meristeme: das Plerom für 
den Zentralzylinder und ein gemeinsames Meristem für Rinde, Epidermis 
und Haube. Nach Ansicht späterer Autoren wäre hier Juglans regia 
einzureihen, die aber von ERIKssoN selbst nicht angeführt wurde. Der 
dritte Typ ERIKSSoNs entspricht dem vierten Typ JanczEwsKıs, also 
dem des gemeinsamen ,,Transversalmeristems“. Der vierte Typ Errxs- 
sons unterscheidet sich von den anderen durch das besondere Verhalten 
des Periblems. Hier nimmt die Zahl der Periblemschichten nach der 
Spitze hin zu, und diese allein bildet die Haube, die außen durch eine 
Epidermis abgeschlossen wird. Schon HoLLE hatte auf diese ,,gymno- 
sperme“ Haubenbildung bei der Gattung Acacia hingewiesen. Außer- 
dem gehören hierher Mimosa und Lupinus. 

FLAHAULT (1878) bestätigte die Ergebnisse Erıkssons, warnte aber 
davor, die vier Typen der Haubenbildung der Dikotyledonen scharf 
zu trennen, da es viele Übergänge zwischen ihnen gibt, ja, sogar eine 
Wurzel im Laufe ihres Wachstums mehreren Typen angehören kann. 
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Die Bildung der Wurzelhaube kénne also nicht dazu dienen, strenge 
systematische Unterscheidungen zu treffen. Eine genaue Zusammen- 
stellung der Wurzelhaubentypen lieferte KRoLL (1912), der neben den 
Familien und Arten auch die Namen der Forscher anführt, die diese 
Arten einem bestimmten Typus zugeordnet haben. 

In seiner physiologischen Pflanzenanatomie unterscheidet HABER- 
LANDT (1924) sechs verschiedene Wurzelhaubentypen bei den Phanero- 
gamen. Vier davon (2—5) beziehen sich auf die Dikotyledonen. Sie 
entsprechen im wesentlichen den vier Typen Erıkssons. Der zweite 
Typ HABERLANDTs entspricht dem Normaltyp. Bei den Wurzeln des 
dritten Typs HaBERLANDTs wird die Haube außer vom Dermatogen 
noch von den äußeren Schichten des Periblems gebildet. Hierher soll 
nach FLAHAULT Juglans regia gehören. Der vierte Typ HABERLANDTs 
ist der sog. Gymnospermentyp, der fünfte der des ,,Transversalmeri- 
stems“. 

Eine weitere Zusammenstellung hat SCHUEPP gegeben, die indessen 
nichts Neues bringt. 

Eine genaue Nachuntersuchung der besonders strittigen Leguminosen 
hat Trecs (1912) vorgenommen. Eingehend untersuchte er nur Vicia 
und Pisum, während er für Acacia, Mimosa und Lupinus nur angibt, 
daß er sie gleichfalls geprüft habe, ohne aber auszuführen, zu welchem 
Ergebnis er hierbei gekommen sei. Vicia und Pisum besitzen: nach 
Trees entgegen der Angabe JanczEwskis kein Transversalmeristem, 
vielmehr entwickelt sich ihre Haube nach dem Normaltyp (Helianthus). 
Das gleiche gilt nach RaBBas (1913) für die Ranunculaceen, denen 
früher auch ein Transversalmeristem zugesprochen wurde. 

Aufgabe der vorliegenden Arbeit war, die Entwicklung der Wurzel- 
haube an einigen Objekten zu untersuchen, die bisher strittig waren 
oder besonders stark vom Normaltyp abweichen, also solcher, die von 
HABERLANDT zum dritten bzw. zum vierten Typ gerechnet wurden. 
Als Vertreter des dritten Typs wählte ich Juglans regia und als Vertreter 
des vierten Mimosa pudica, Lupinus luteus und Lupinus polyphyllus. 

In der Methodik hielt ich mich an Trees, der seine Objekte ebenfalls 
vom Zeitpunkt der Befruchtung bis zur Samenreife und weiter an der 
wachsenden Wurzel untersuchte. Die jungen Früchte von Juglans regia 
brach ich auf, um den jungen Samen vorsichtig herauszunehmen, der 
dann in toto fixiert wurde. War der Embryo groß genug geworden, so 
schnitt ich die Spitze des Samens ab und drückte mit einem Glasstab 
den Embryo vorsichtig heraus, der dann fixiert wurde. Als Fixierungs- 
flüssigkeit benutzte ich Alkoholeisessig nach CARNOY. Das Material von 
Mimosa pudica wurde im Gewächshaus gezogen und gesammelt. Im 
jungen Zustand wurden die Früchte zerschnitten und in mehreren 
Stücken fixiert. Wenn die Samen groß genug waren, wurden sie einzeln 
fixiert. Reife Samen wurden zum Quellen gebracht, um die harte 
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4 Otto Neumann: 
Samenschale entfernen zu können. Als Fixierungsflüssigkeit diente das 
Chromsäuregemisch nach BOUIN-ALLAN. Das Material von Lupinus luteus 
und Lupinus polyphyllus wurde auf einigen Exkursionen in der Nähe 
Rostocks gesammelt. Die Fixierung war dieselbe wie bei Mimosa pudica. 
Die mit Eosin vorgefärbten Objekte wurden in Paraffin eingebettet 
und mit dem Mikrotom in einer Dicke von 5 u geschnitten. Zum Färben 
benutzte ich Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN, zur Gegenfärbung 
Lichtgrün. Es erwies sich als zweckmäßig, das Lichtgrün in Alkohol- 
xylol aufzulösen und die Objekte etwa 1/, Min. damit zu färben. Darauf 
wurden sie noch einmal mit Alkoholxylol, dem einige Tropfen Salzsäure 
zugesetzt waren, differenziert. 


1. Juglans regia. 

Uber die Bildung der Wurzelhaube von Juglans regia äuBert sich 
Hoe (1876) folgendermaßen: „Ähnlich wie die Akazien verhält sich 
Juglans regia, bei der aber am ruhenden Embryo nur der kleinere Teil 
der Haube aus dem Periblem (im Gegensatz zu Acacia, wo das ganze 
Periblem an der Haubenbildung beteiligt ist), der größere aus dem 
Dermatogen entstanden ist, die mangelnde Differenzierung des Dermato- 
gens zur Epidermis aber die zukünftige Fortbildung der Haube durch das 
Periblem voraussehen läßt.“ HoLLE weist zwar auf den Unterschied 
gegenüber den Akazien hin, hält ihn aber für nicht bedeutend genug, 
die beiden Gruppen zu trennen, da er beides nur als eine mehr oder 
weniger weit vorgeschrittene Degenerationserscheinung ansieht. 

FLAHAULT, der Juglans regia genauer untersuchte, kommt zu fol- 
gendem Ergebnis: Die Initialen des Zentralzylinders unterscheiden sich 
nicht von denen der Rinde. An der Spitze findet man eine Gruppe sehr 
kleiner Initialzellen mit schräger und unregelmäßiger Wandbildung. 
Auch am Scheitelpunkt ist die sehr breite Rinde 8—10 Zellreihen hoch. 
Die Haube wird nach FLAHAULT zum größeren Teil vom Dermatogen 
und zum kleineren Teil von den subepidermalen Schichten des Periblems 
gebildet. 

Diesen Angaben der Literatur seien nun die eigenen Ergebnisse 
gegenübergestellt. Nach der Befruchtung wächst der Embryo zunächst 
sehr langsam. Wenn der Embryosack schon eine erhebliche Größe er- 
reicht hat, besteht der Embryo noch aus wenigen Zellen. Dann erst 
setzt sein Wachstum plötzlich und kräftig ein. Abb. 1 zeigt einen me- 
dianen Längsschnitt durch eine unreife Frucht von Juglans regia. Die 
sich in ihr abspielenden Entwicklungsvorgänge sind von KARSTEN (1902) 
beschrieben worden. In der Abb.1 ist die Fruchtwand noch nicht 
differenziert, doch ist bereits das „Mittelsäulchen‘, eine Stielbildung der 
Samenanlage, ausgebildet. An die Fruchtwand schließt sich innen das 
äußere Integument an. Es besteht aus einem fleischigen Parenchym, 
das später zerfällt, wodurch der Hohlraum in der reifen Nuß entsteht. 
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Auf das äuBere Integument folgt die aus dem inneren Integument ent- 
standene Haut, die Endosperm und Embryo einschließt. Um diese 
Zeit ist das Endosperm gallertig, der 
Embryo besteht aus einer scharf ab- 
gesetzten Radikula und den beiden 
Kotyledonen, diein die Gallerte hinein- 
ragen. Später sklerotisiert der innere 
Teil der Fruchtwand samt dem Stiel- 
chen, das innere Integument bildet die 
weiche Samenschale und der Embryo 
hat das Endosperm verdrängt. Nach- 
dem der Embryo die ersten Zellteilun- 
gen durchgemacht hat, differenziert 
sich als erstes das Dermatogen. Im 
basaler Teil des Embryos, der sich 
vom Suspensor löst, bildet sich eine 
Zellsäule Co—Co, die bis zur Mitte 
des Embryos vorragt (Abb. 2). Aus 
dieser Säule geht später die Kolu- 
mella hervor. Zu beiden Seiten dieser 
Kolumella liegen die groBen Derma- 
togenzellen D, und D,, zentral die Initialen des Periblems ( Pe,, Pe.) und 
des Pleroms (Pl). In Abb. 3 ist der Embryo im Wachstum etwas vor- 
geschritten. Von den groBen Dermatogenzellen 
hat sich D, periklin geteilt, die äußere Zelle noch- 
mals antiklin (D,., », c)- Die Zelle D, hat eine 
fast antikline Wand gebildet, so daß der Kom- 
plex D,, und D,, entsteht. Die über D,, liegende 
Zelle gehört wohl schon der früheren inneren Zell- 
gruppe an. Darüber hinaus ist die perikline Wand- 
bildung im Dermatogen bis etwa zur Hälfte des 
Embryos vorgeschritten. In der Mitte hebt sich 
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Abb. 1. Juglans regia. Medianschnitt 
durch eine unreife Frucht. Es bedeuten: 
F Fruchtwand, M Mittelsäulchen, aJ äu- 
Beres Integument, iJ inneres Integument, 
En Endosperm, Kot Kotyledo, 
Rad Radikula. 





die zentrale Säule Co—Co von den Dermatogen- 
zellen deutlich ab. Ein etwas weiter entwickelter 
Embryo ist in Abb. 4 abgebildet. Zuunterst liegen 
zentral drei Zellreihen (D,—D,, D,—D, und 
Cy—C,). Es ist nicht daran zu zweifeln, daß 
sie von den Zellgruppen D,, C, und D, ab- 
stammen. Sie bilden zusammen bereits deut- 
lich die Kolumella der schon stark ausgebilde- 
ten Haube. Diese reicht bis zu den Zellen dd, 


Abb. 2. Juglans regia. Me- 


dianschnitt durch einen 
ganz jungen Embryo. 
Co—Co Zentrale Initial- 
reihe der Kolumella. 
D,, D, Dermatogenzellen, 
die beider Haubenbildung 
dieZellgruppenseitlichder 
Zentralreihe entwickeln. 
Pe, Pe, Primäre Initialen 
des Periblems. Pl Primare 
Plerominitiale. 


wo die ersten Aufspaltungen des Dermatogens sichtbar werden, über- 
zieht also das ganze Radikulaende und mehr als den halben Embryo. 
Im Basalteil ist das Dermatogen bereits vierschichtig geworden, wahrend 











6 Otto Neumann: 
im oberen Teil des Embryos die reguläre antikline Wandbildung des 
Dermatogens fortschreitet. DaB tatsächlich mehr als die Hälfte der 
ursprünglichen Embryonalkugel zur Wurzelbildung verwendet wird, geht 
aus späteren Stadien deutlich hervor. Betrachten wir die drei zentralen 
Reihen näher, so sehen wir, daß die obersten Zellen (,‚Kopfzellen‘‘) noch 
wciter in den Embryonalkérper vorgestoBen sind. Auf der rechten 
Seite der Abbildung wird dies deutlicher als auf der linken. Die Zelle 


Abb. 4. Juglans regia. Schnitt durch die Median- 
ebene eines älteren Embryos (Breitseite). D,—D, 
Abkömmlinge von D,, D,—D, Abkémmlinge von D,. 
Co—Co Mediane Zellreihe der Kolumella. Peı., 
Peo, die auseinandergedrängten Peribleminitialen. 
Da. Da, von D, der Abb. 2. PI, neue, Pl alte Perominitiale. Bei d,d beginnt 
die Aufspaltung des Dermatogens. 


bilden jetzt das Schlußstück des Urperiblems, ebenso links die Zelle Pe, ,. 
Die im jüngsten Embryo (Abb. 2) erkennbaren Peribleminitialen Pe, 
und Pe, sind hoch und etwas zur Seite gedrängt worden. Es wiederholt 
sich also der Vorgang, den HANSTEIN für den obersten Abkömmling der 
Hypophyse bei Capsella beobachtete. Auch dieser liefert dadurch, 
daß er hochgeschoben wird, die Peribleminitialen. Dazu kommt bei 
Juglans als dritte Initiale die Kopfzelle der Mittelreihe Co—Co. Darüber 
liegt die kleine Zelle Pl, die mit den Zellen Pl, Pl, das Urplerom aufbaut. 
Die Zelle Pl könnte noch zur Reihe Co—Co gehören, doch kann dies 
nicht mit Sicherheit behauptet werden. Der Komplex Pl stammt wohl 
von der Zelle Pl des jüngsten Embryos ab. Im ganzen betrachtet wird 
also der erste Periblemring durch das Eindringen der Kopfzellen der 
Mittelreihen gesprengt, und diese setzen sich als zentrale Periblemgruppe 
an dessen Stelle. Diese Tatsache ist für das Verständnis der späteren 
Bilder sehr wichtig. 

Es setzt jetzt ein sehr rasches Wachstum des Embryos ein. Er beginnt 
sich deutlich in Radikula und Kotyledonen zu differenzieren. Die außer- 
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ordentliche Breite und Vielzelligkeit der sich jetzt sehr schnell ver- 
größernden Radikula erschwert die weitere Beurteilung ungemein. Die 
Umrißzeichnung Abb. 5b zeigt die sich bildende Einschnürung an der 
Basis der Radikula. Die Kotyledonen haben erst eine geringe Größe 
erreicht. Betrachtet man die Stelle der Einschnürung näher, so sieht 
man, daß sie der Zone entspricht, bis zu der am jungen Embryo die Auf- 
spaltung des Dermatogens reichte. Man erkennt in Abb. 6, wie das 
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Abb. 5a und b. Juglans regia. a Umrißzeichnung eines fast erwachsenen Embryos. Bei— 

Ansatzstelle der Radikula (R). K Kotyledo. b Medianschnitt durch die Spitze der Radikula 

des links skizzierten Embryos. i, i, i, i Zentrale Initialzellen. DT ~rmatogen. Pe Periblem. 
Pk Perikambium, das Plerom umschlieBend. 


einschichtige Dermatogen d der Kotyledonarbasis sich in der Ecke durch 
perikline Teilungen vermehrt. Erst liegen zwei Zellenlagen nebeneinander, 
hinter der Biegung etwa drei. Somit ist die ganze Radikula auBen von 
Gewebeschichten begrenzt, die dem Dermatogen entstammen. Die 
Beobachtung der älteren Untersucher, daB die Haube zum Teil aus Zellen 
der äuBersten Zellenlage, zum Teil aus solchen der anschlieBenden Lagen 
sich bildet, ist also an sich richtig, nur handelt es sich nicht, wie diese 
meinten, um Dermatogen und äuBeres Periblem, sondern um iibereinai.der 
liegende Schichten dermatogenen Ursprungs. Betrachten wir die Spitze 
der Radikula von der in Abb. 5a gegebenen Umrißzeichnung an einem 
Medianschnitt, so sehen wir, daB durch weitere Aufspaltung der dermato- 
genen Schichten die seitlichen Teile der Haube entstehen (Abb. 5 b 
rechts, D). Die Aufspaltungen erfolgen hier deutlich zur Spitze hin, 
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während die darüberliegenden Periblemschichten nach rückwärts auf- 
spalten. Der mittelste Teil der Haube aber geht aus Reihen hervor, 
die von den früher genannten zentralen Zellreihen abstammen und eine 
Kolumella bilden. Die Zahl der Reihen ist gegen früher vermehrt, offenbar 
sind antikline Spaltungen eingetreten. Zwei Reihen nehmen die Mitte 
ein, zwei liegen rechts davon, links drei, von denen zwei aber durch anti- 
kline Spaltung aus einer entstanden sein dürften. In der Mitte fallen 
die vier Zellen i besonders auf. Die beiden unteren bilden das Schluß- 
stück des Periblems. Die ihnen rechts und links angrenzenden Zellen 
setzen die Peribleminitialreihe 
fort, sie sind aber nicht Ab- 
kömmlinge der Zeilen i, sondern 
gehören deutlich zu den senk- 
rechten Kolumellareihen, in 
deren Verlängerung sie liegen. 
Das Periblem baut sich also, 
was durchaus mit dem Stadium 
der Abb.4 übereinstimmt, in der 
Mitte aus der Kolumella und nur 
seitlich aus den ursprünglich in 
der Mitte gelagerten Periblem- 
initialen auf. Die seitliche Auf- 


Abb. 6. Juglans ue. ee Se spaltung erfolgt so rasch, daB 


unterhalb welcher can a (&» ds.) die Haube bogenförmig zurück- 

é gedrängt wird. Das obere Zellen- 
paar i bildet das SchluBstück des Pleroms, die Reihen lassen sich 
noch weit nach rückwärts verfolgen. Auch die seitlichen Kolumella- 
reihen stoBen so in das Plerom vor, und da sie bis an dessen Rand reichen, 
wird das ganze Plerom von ihnen aufgebaut. Die perikambiale Rand- 
reihe des Pleroms Pk läßt sich deutlich erkennen. 

Zusammenfassend läßt sich also sagen, daß das Wurzelzentrum einen 
Komplex von Initialzellen besitzt, die in radialen Reihen liegen, den 
dermatogenen Komplex und das Periblem gewissermaßen durchstoßen 
und in das Plerom münden. Es liegt also doch eine Art ,,Transversal- 
meristem‘‘ vor, aber von anderer Art, als es die früheren Autoren be- 
schrieben haben, die vor allem die dermatogene Abstammung der seit- 
lichen Haubenteile übersahen. Die fertige ruhende und die wachsende 
Wurzel sind infolge der enorm großen Zellenzahl kaum zu zeichnen, doch 
sieht man deutlich, daß an ihr die gleichen Verhältnisse vorliegen. Die 
Zahl der Kolumellareihen ist sehr stark vermehrt und noch mächtiger 
als am Embryo. 

Einfacher liegen die Dinge an den zarteren Seitenwurzeln. In Abb. 7 
ist ein Medianschnitt durch eine solche wiedergegeben. Die Kolumella 
bildet einen deutlich abgesetzten Strang von zuoberst fünf Zellreihen, 
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der oben mit den Plerominitialen Pl endigt. Auf der rechten Seite ist 
das Bild klarer als auf der linken. Unterhalb der Pleromgrenze seitlich 
der Kolumella liegen zwei Periblemreihen Pe, die nach rückwärts auf- 
spalten. Es folgt dann die Periblem-Dermatogengrenze D, die bis an 
die Kolumella zu verfolgen ist. Bei genauer Betrachtung sieht man, 





Abb. 7. Juglans regia. Medianschnitt durch eine Seitenwurzel. D, D Dermatogen in der 
Mitte-von den Reihen der Kolumella (Co) durchstoBen. Pe Peribleminitialen, die sich aus der 
Kolumella entwickeln. Pl Plerominitialen als Ende der Kolumellareihen. Pk Perikambium. 


daß auch auf der linken Seite sich an das Plerom ein zweischichtiges 
Periblem und dann das Dermatogen anschließen. 

Im ganzen ergibt sich also, daß bei Juglans nur eine Modifikation 
des Normaltypus vorliegt. Im reifen Samen überzieht die Wurzelhaube 
die Radikula bis zu ihrer Ursprungsstelle, und auch bei der wachsenden 
Wurzel bleibt sie über eine weite Strecke erhalten, so daß das Dermatogen 
viel weiter rückwärts frei wird, als sonst üblich ist. Dadurch rücken 
die ersten Aufspaltungen auch so weit zurück, daß der Eindruck erweckt 
wird, als ob subepidermale Schichten sich aufspalteten. In dieser Hin- 
sicht herrscht also grundsätzlich überhaupt kein Unterschied gegenüber 
dem ,,Normaltyp‘‘. Während aber bei diesem über der Kolumella zentral 
eine oder einige nebeneinander liegende Peribleminitialen zu finden sind, 
deren Selbständigkeit aus der Verzahnung mit den an schließenden Kolu- 
mellarreihen hervorgeht, stammen die Peribleminitialen von Juglans von 
der Kolumella ab. Das gleiche gilt für das Plerom. 
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Leguminosen. 

In bezug auf die Bildung der Wurzelhaube zeigen die Leguminosen 
eine groBe Vielseitigkeit. Nach der Darstellung der älteren Untersucher 
sind fast alle Typen der Haubenbildung bei ihnen vertreten. Eine 
Trennung der Haubentypen nach den drei Unterfamilien läBt sich nicht 
durchführen. Bei den Caesalpiniaceen finden sich alle Übergänge von 
der Haubenbildung durch das Dermatogen bis zur Haubenbildung durch 
das Periblem allein. So bildet z. B. nach FLaHAuLT Gleditschia die 
Haube durch tangentiale Aufspaltung des Dermatogens. Bei Cassia 
grandiflora und Cassia florida erzeugt die subepidermale Schicht den 
größeren Teil der Haube. Die Wurzelhaube von Cercis siliquastrum und 
Gymnocladus canadensis wird von der Epidermis und von der äußeren 
Partie der Rinde gebildet. Schließlich soll bei Caesalpinia brevifolia 
und bei Tamarindus indica die gesamte Rinde die Wurzelhaube bilden, 
während die Epidermis einschichtig bleibt und die Haube überzieht. 

So wie die letzte Gruppe verhalten sich alle untersuchten Mimosoiden. 
HOLE (1876) wies zuerst darauf hin, und zwar bei der Gattung Acacia. 
Später untersuchten ERIKSSON Mimosa pudica und FLAHAULT Mimosa 
marginata und Mimosa acanthocarpa. Die Haube wird überall allein 
durch das Periblem gebildet,’ eine deutlich differenzierte Säule durch- 
zieht die Achse der Haube. Nach HoLLe geht bei Acacia lophanta die 
Säule in das Plerom über. FLAHAULT dagegen hebt hervor, daß sich die 
innersten Rindenzellen deutlich durch ihre Form vom Zentralzylinder 
abheben, was bei den Lupinen nicht so klar hervortritt. 


Bei den Papilionaceen sollen nur die Lupinen die gleiche Art der 
Haubenbildung haben. Eriksson und FLAHAULT haben verschiedene 
Arten der Gattung Lupinus untersucht, so z. B. Lupinus nanus, Lupinus 
hirsutus, Lupinus albus, Lupinus mutabilis u. a., und haben auch hier 
den „gymnospermen‘ Bau der Haube gefunden. Im allgemeinen sollen 
die Leguminosen nach JANCZEWSKI, FLAHAULT u. a. ein transversales 
Urmeristem haben, bei dem die Initialzellen des Pleroms, des Periblems 
und der Haube ohne sichtbare Grenze ineinander übergehen. Wie schon 
erwähnt, stehen im Gegensatz dazu die genauer an Mikrotomschnitten 
durchgeführten Untersuchungen von Tires (1912), durch die bewiesen 
wurde, daß wenigstens bei Pisum und Vicia keine besondere Abweichung 
vom normalen Dikotylentyp auftritt. 


2. Mimosa pudica. 

Der Embryo von Mimosa pudica liegt suspensorlos in das Endosperm 
eingebettet. Abb. 8 zeigt einen jungen Embryo, dessen Dermatogen 
sich bereits differenziert hat. Auffallend ist im Gegensatz zu anderen 
Leguminosen die ziemlich regelmäßige Anordnung der Zellen, die noch 
das Quadrantenstadium (Linien a a, b b) erkennen läßt. An der basalen 
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Wölbung sind die beiden Dermatogenzellen s, s, etwas größer. Es sind 
dies die Zellen, an die vorher der Suspensor ansetzte, sie entsprechen 
also den sog. Schlußzellen der Hypo- 
physe. Zu dieser ist auch die darüber- 
liegende große Zelle s, zu rechnen, die 
die Linie b b deutlich abschließt. So er- 
hält der Embryo schon früh ein ovales 
Aussehen. Bei weiterem Wachstum ver- 
liert sich bald diese Übersichtlichkeit in 
der Anordnung der Zellen, und es ent- 
steht ein mehr oder weniger geordneter 
Zellhaufen. In Abb. 9 hat der Embryo 
durch Aufspaltung des Dermatogens (be- 
ginnend bei dd) eine herzförmige Ge- 
stalt angenommen. In das Dermatogen 
eingekeilt, liegen die Abkömmlinge der „,,.3. arimosn an 
Zelle s,, darunter die von s, und s,, die bryo im medianen Längsschnitt. 
einen kleinen Zapfen bilden. Das Bild hong Sc anten- 
stimmt vollkommen mit dem überein, 

welches GUIGNARD für Acacia farnesiana gezeichnet hat, nur tritt bei 
diesem Bild eine zentrale Reihe als basaler AbschluB noch starker hervor, 
ähnlich den Abb. 3 und 4 für Ju- 
glans (Abb. 10). Auch dort ist die 
Aufspaltung der SchluBzellen deut- 
lich zu erkennen. Mit der weiteren 
Aufspaltung des Dermatogens geht 
die Differenzierung der Radikula 
Hand in Hand. Je größer sie wird, 
um so höher reicht auch die peri- 
kline Wandbildung im Dermatogen 
nach oben. Schließlich setzt sich 
die Radikula vom restlichen Teil 
des Embryos sehr deutlich durch 
eine Einschnürung ab. An dieser 
Ansatzstelle treten stets die ersten 
Aufspaltungen auf. Abb. 11 zeigt 
einen Ausschnitt aus einer Ansatz- 








R s Abb.9. Mimosa pudica. Medianschnitt eines 
stelle der Radikula von Mimosa etwas weiterentwickelten Embryos. d,d Der- 


pudica matogenzellen, unterhalb welcher die Auf- 
: 2 . F spaltung beginnt. s, 8,8, Abkömmlinge der 
Betrachten wir die Zellverhält- Schlußzellen. 


nisse an der Einbuchtung, so finden 

wir folgendes. An die Dermatogenzelle D schließen außen die Zellreihen 
di, d, an; d, spaltet noch einmal, wodurch d, entsteht. Weiter unten 
spalten d, und d, mehrfach auf, so daß hier erst fünf, später noch mehr 
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Reihen liegen. Wiese Schichten heben sich deutlich von dem rechts 
folgenden zentrale.. Gewebe, der Kolumella, ab. Aus Abb. 11 wird 
deutlich, daß die drei Außenschichten 
und die folgenden weiter aufgespaltenen 
Zellgruppen einen besonderen Mantel um 
das eigentliche Periblem bilden, das von 
einer großen zentralen Zelle (Abb. 11, Z) 
aus seinen Anfang nimmt. Diese Außen- 
schichten stellen ein mehrschichtiges Der- 
matogen dar. 

Das aufgespaltene Dermatogen stößt 
unten an die zentrale Kolumella Co 
(Abb. 11, 12). Diese besitzt in der Mitte 
eine Zellsäule, die mit einer großen Zelle Z 
(in Abb. 12 geteilt) oben abschließt. 
Diese Säule stammt von der mittleren 
Abb. 10. Acacia farnesiana. Embryo Reihe ab, die besonders der Embryo 

im medianen 


Längsschnitt. in GuIGNARDs Abbildung (Abb. 10) deut- 
Nach GUIGNARD. 





lich zeigt. Die beiden seitlichen Reihen 
sind stark aufgespalten und bilden die Zellpakete, die rechts und links 
von der zentralen Säule liegen, und die mit ihren Aufspaltungen an die 





Abb. 11. Mimosa pudica. Medianschnitt durch eine Radikula, älteres Stadium. Z Zentral- 

zelle, an die sich seitlich die neuen Peribleminitialen P; P, P, P, anschließen, oben die 

Plerominitiale Pl. Co—Co Initialen der Kolumella. D ungeteilte, d,d,d, aufgespaltene 
Dermatogenzellen. 


dermatogenen anschließen. Die abgerundete Zentralzelle Z bildet in 
Abb. 11 völlig klar den Abschluß des Periblems, links und rechts setzt 
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seitlich je eine größere Zelle P,, P, an. Die linke Zelle bildet den Anfang 
einer äußersten Periblemreihe, die ungespalten bleibt, die rechte Zelle 
liefert durch Spaltung gleich zwei Reihen. Rechts und links sitzen über 
den zwei genannten Zellen noch zwei kleinere, P,, P,, deren seitliche 
Abkömmlinge sicher auch noch zum Periblem gehören. Das Plerom 
mündet in der großen Zelle Pl, die über der Zentralzelle liegt. Es fällt 





Abb. 12. Mimosa pudica. Längsschnitt durch die Radikula eines Embryos, der etwas jünger 

als der von Abb. 11 ist. Basaler Teil. pe, pe, pe, Peribleminitialen, n vermutlich auch, 

pl Plerominitialen, alle kranzförmig um die geteilte ZentralzelleZ gelagert. d Verdoppeltes 
Dermatogen, das unten weiter aufspaltet (d, d,). Co—Co Kolumellareihen, 


bei Betrachtung der Abb. 11 auf, daß der Zellring um die Zentralzelle 
deutlich zum zentralen Kolumellablock gehört. Dieser hat also auch 
hier wie bei Juglans sich so weit in das Innere vorgeschoben, daß er die 
Initialen für Periblem und Plerom liefern kann. 

Abb. 12 stammt von einem etwas jüngeren Keimling und stimmt im 
wesentlichen mit Abb. 11 überein. Das Dermatogen beginnt hier oben mit 
zwei Reihen d und spaltet noch nicht so stark auf. Sehr deutlich erscheint 
die Zentralzelle Z. Sie und ihre unteren Abkömmlinge sind von den 
Zellpaketen der beiden seitlichen Schlußzellen begleitet, oben setzen an 
sie die Plerominitialen pl an. Die Abgrenzung zwischen Periblem und 
Plerom ist noch nicht ganz klar, was ja auch für Abb. 11 gilt. Vermut- 
lich sind die Reihen p, ?, 7, zum Periblem zu rechnen, wonach das 
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Plerom vier Initialen hatte. Môglich ware aber auch, daB p, noch zum 
Dermatogen gehörte, die Zellen nn zum Periblem. Dann wäre auch hier 
das Dermatogen oben (bei d) dreischichtig, und das Plerom hätte zwei Ini- 
tialen. Das spätere Wachstum geht hier offenbar hauptsächlich aus Tei- 
lungen des großen Zellkranzes hervor, der die zentrale Reihe umschließt. 





Abb. 13. Mimosa pudica. Medianschnitt durch eine wachsende Wurzel. Dargestellt ist 

nur der zentrale Teil mit der Plerominitiale (Zentralzelle) Pl = Z und dem oberen 

Kolumellateil Co, der seitlich das Periblem aufbaut. Der dermatogene Anteil der Haube 
ist fortgelassen. Pk Perikambium. 

Bis zur Reife des Samens wachsen vor allem die Kolumella und 
neben ihr die Dermatogen- und Periblemkomplexe. Im reifen Samen 
ist die Kolumella eine abgeschlossene Säule, die ungefähr in ?/, ihrer 
Länge vom Dermatogen umgeben ist. Das Periblem umschließt die 
Kolumella im oberen Teil, während deren Spitze mit den Plerom- 
initialen zusammenfällt. Bei der wachsenden Wurzel wird dies noch 
deutlicher. Es entsteht das auf Abb. 13 wiedergegebene Bild, das einen 
medianen Längsschnitt durch eine wachsende Wurzel von Mimosa 
pudica darstellt. Die Kolumella bildet eine fünfschichtige Säule Co—Co, 
deren obere Endzellen peripher um die Zentralzelle Z = PI gelagert sind. 
Ihr breiter unterer Teil bildet den zentralen Anteil der Wurzelhaube. 
Höher oben laufen die Reihen des Periblems nicht kontinuierlich um die 
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Pleromspitze, sondern sie stoBen in spitzen Winkeln auf den deutlich 
abgesetzten oberen Teil der Kolumella, aus der sie sich durch Anlage 
schiefer Wände und zunächst dreieckiger Zellen ergänzen. Die Zentral- 
zelle, die in Abb. 11 noch im Niveau des Periblems lag und in Abb. 12 
bereits soweit gegen das Plerom vorgeschoben ist, daß die unteren 
Periblemlagen nicht mehr an sie, sondern an tiefere Kolumellazellen 
grenzen, ist jetzt ganz in das Plerom gerückt und stellt dessen Initiale 
Z = Pl dar. Das Perikambium (Pk) ist klar zu erkennen. Die seit- 
lichen Partien der Haube werden nach wie vor vom Dermatogen 
gebildet, doch wird bei der wachsenden Wurzel die Trennungslinie 
zwischen Dermatogen und Periblem dadurch undeutlich, daß sich die 
Kolumella verbreitert und perikline Wände auftreten. Die Ablösung 
der Haubenzellen erfolgt hier sehr spät, da die äußersten Zellen erst 
absterben und in totem Zustand noch lange haften bleiben. Da nun 
außerdem die Haube den Wurzelkörper sehr weit nach rückwärts über- 
zieht, ist das Dermatogen an der wachsenden Wurzel nur sehr schwer 
in seinem ganzen Verlauf zu verfolgen. 


3. Lupinus. 


Der Bau der Wurzelhaube der Gattung Lupinus wurde zuerst von 
Erıksson (1878) untersucht. Er fand eine große Übereinstimmung 
mit dem Typus der Gymnospermen. Nach seinen Ausführungen ist das 
Plerom scharf begrenzt, die Periblemreihen nehmen nach der Spitze hin 
durch stufenweise Aufspaltung zu. Die Haube soll ausschließliches 
Produkt des Periblems sein. Wichtig ist Erıkssons Bemerkung über die 
Kolumella: ‚Durch die auf die oben angedeutete Weise gebildete Mitte 
der Wurzelhaube, vom Vegetationspunkt des Pleroms ab bis nach der 
äußersten Spitze der Haube, läuft eine aus etwa fünf Zellreihen be- 
stehende Säule. Die Zellen sind da sehr deutlich reihenweise in Richtung 
der Wurzelachse angeordnet. Bei keiner anderen untersuchten Pflanze 
haben wir diese sog. Säule so deutlich wie hier gefunden. Man 
könnte sagen, daß in der Haube zwei scharf getrennte Teile, die Säule 
und die Seitenpartien sind.“ Hier wird zum erstenmal die Trennung 
von Dermatogen und Kolumella angedeutet. FLAHAULT, der die Gattung 
Lupinus auch untersuchte, bestätigte im wesentlichen die Ergebnisse 
Erıkssons. Trecs (1912) hat auch einige Lupinusarten untersucht, 
um seine an Vicia und Pisum erhaltenen Ergebnisse zu prüfen. Nach 
seiner kurzen Bemerkung muß man annehmen, daß die Haube bei 
Lupinus genau wie bei Vicia und Pisum durch Aufspaltung des Der- 
matogens entsteht. Es fehlt aber jede nähere Angabe. 

Die ersten Teilungen der Eizelle nach der Befruchtung und die Aus- 
bildung des Suspensors sind von GuIGNARD (1881) genau beschrieben 
worden. Seine Bilder konnte ich bestätigen. Über die erste Anlage der 
Wurzelhaube gibt Tıess für Vicia und Pisum folgendes an: „Haben 
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die Kotyledonen die 5—7fache Länge des embryonalen Körpers 
erreicht, so schrei..t er zur Bildung der Wurzelhaube. In einer der 
primären Schlußzellen tritt eine perikline Wand auf. Mit ihrer Ent- 
stehung beginnt die Kalyptra sich zu differenzieren.‘ Bei Lupinus 
tritt diese perikline Wandbildung erheblich früher ein. Wenn noch keine 
Kotyledonen erkennbar sind, hat der Embryo bereits einen Zapfen von 
ansehnlicher Größe durch perikline Teilung der Schlußzelle aufgesetzt 
bekommen. In Abb. 14 ist ein me- 
dianer Längsschnitt durch einen 
noch wenig entwickelten Embryo 
von Lupinus polyphyllus darge- 
stellt. Der kleine Zapfen an der 
unteren Spitze des Embryos wird 
durch perikline und antikline Tei- 
lungen der Schlußzellen gebildet. 
Von diesen stammen die Zellgrup- 
pen s, und s, ab. Die drei Zellen s, 
dürften der Zelle s, von Mimosa 
pudica in Abb. 8 und 9 entsprechen. 
‘ Das erst angelegte Dermatogen hat 
sich unten zum Teil schon aufge- 
spalten (von dd an), aber auch oben 
an der Stelle, wo später die Scheitel- 
basis der Kotyledonen liegt. In 
seiner Arbeit: ,,Embryogénie des 
hnitt durch einen jungen Embryo. légumineuses hat GUIGNARD einen 


8:88, Sch ne Er Der etwas weiter entwickelten Embryo 
matogenze „ unterha ws er die . . 
Aufspaltung beginnt. von Lupinus polyphyllus abgebil- 


det, in dem bereits die Initialen des 
Pleroms zu erkennen sind. Auch sind schon die Kotyledonen im Ent- 
stehen begriffen. Die Wurzelhaube, so sagt GUIGNARD, ist noch nicht in 
Erscheinung getreten. Das ist offenbar ein Irrtam, der darauf zurück- 
zuführen sein dürfte, daß GUIGNARD keinen einwandfreien Mikrotom- 
längsschnitt vor sich hatte. Ich habe in diesem Stadium stets die weiteren 
Aufspaltungen der Schlußzellen und des Dermatogens gesehen. Der 
Zentralblock ist indessen in GUIGNARDs Zeichnung ohne weiteres zu 
sehen, auf drei Kolumellareihen ruht die ‚„Zentralzelle“. GUIGNARD 
wurde dadurch getäuscht, daß er die seitlichen Aufspaltungen des 
Dermatogens übersah, was leicht möglich ist, da sich die äußerste 
Schicht bald weiter differenziert. 

Für Lupinus luteus liegen die Verhältnisse ähnlich. Der durch die 
Schlußzellen nach außen zu gebildete Zapfen ist sehr viel ausgeprägter 
als bei Lupinus polyphyllus. Er bildet einen kurzen Stiel, der den Embryo 
trägt. Vom übrigen Embryo hebt er sich durch geringere Färbbarkeit 





Abb. 14. Lupinus polyphyllus. Medianer 
Längssc 
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ab. Dieser Zapfen läßt keine bestimmte Zellorientierung erkennen. Er 
nimmt in der Folge am Wachstum nicht mehr teil, sondern bleibt als 
Ansatz an der Spitze der Radikula erhalten. Er stellt sozusagen die 
an der Spitze der Radikula herausragende Kolumella dar. Dieser Fort- 
satz wird nicht, wie Trees es für Vicia und Pisum schildert, von den 





Abb. 15. Lupinus luteus. Junge Radikula. Z Zentralzelle. D Dermatogen. Pe Periblem. 
Pi Plerom. 


seitlichen Dermatogenzellen eingeschlossen, um zur Kolumella zu werden, 
sondern zerfällt. 

Bei Lupinus luteus tritt erst verhältnismäßig spät eine Differenzierung 
der Histogene im Embryo ein. Er macht erst viele Teilungen durch, 
bevor er sich anschickt, im Inneren eine bestimmte Struktur anzu- 
nehmen. Nur das Dermatogen beginnt nach Ausbildung des Kolumella- 
zapfens sich ausgiebig aufzuspalten. In dem in Abb. 15 abgebildeten 
Stadium reicht die Aufspaltung des Dermatogens bereits bis zur Ein- 
schnürung der Radikula. Diese Abbildung stellt einen Medianschnitt 
durch eine junge Radikula von Lupinus luteus dar. Das Plerom Pi 
ist bereits zu erkennen. Seine Initialzellen sitzen auch hier der Endzelle 
der mittleren Kolumellareihe (Zentralzelle Z) auf. Die Kolumella stößt 
als etwa fünfschichtige Säule durch das Dermatogen und Periblem vor. 
Die Zentralzelle liegt nun zwischen Plerom und Periblem. Die seitlichen 


Planta Bd. 30. 2 
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Reihen der Kolumella setzen sich in das Periblem fort. Die Grenze 
zwischen Periblem und Dermatogen ist in den jungen Entwicklungs- 
stadien nicht immer eindeutig zu erkennen. Nur bei einer wenig weiter 
entwickelten Radikula ist es möglich, die Gewebe genau zu trennen. 
Abb. 16 stellt einen Medianschnitt durch die Wachstumszone einer 
etwas älteren Radikula von Lupinus luteus dar. Aus der Abbildung 
geht klar hervor, daß die Plerominitialen z z zugleich die Endzellen der 





Abb. 16. Lupinus luteus. Wachstumszone einer jungen Radikula. zz, 2,2, Die vier Ab- 
kömmlinge der Zentralzelle Z, von denen zz zu Plerominitialen, 2, z, zu den obersten 
Peribleminitialen geworden sind. Darunter weitere Peribleminitialen, die aus den Reihen 
der Kolumella hervorgehen. Pk Perikambium, trennt Periblem und Plerom. Dermatogen 
und Haube sind fortgelassen. 

Kolumella sind, mit dieser also genetisch zusammenhängen. Die Zellen 
zz sind durch antikline Teilungen der Zentralzelle Z entstanden. An sie 
schließt sich jetzt klar das Perikambium Pk an, das das Plerom deutlich 
vom Periblem scheidet, dessen oberste mittlere Initialen z,z, auch von 
der Zentralzelle Z abstammen. Die ganze Initialzone besteht aus einem 
einheitlichen Block von Zellen. 

Zur Zeit der Samenreife ragt der zentrale Teil der breiten Kolumella 
bis zum Plerom vor, während die Randpartien der Kolumella durch 
Anlage schräger Wände das Periblem bilden. Die Zentralzelle ist, wie 
schon im Stadium der Abb. 16, periklin geteilt, der obere Abkömmling 
liegt im Plerom, der untere im Periblem, oder es ist ein Vierzellenblock 
vorhanden wie in Abb. 16. Die Zentralzelle dient also geradezu 
als Scheitelzelle. Das vielschichtige Dermatogen umschließt als Hohl- 
zylinder das Periblem und die Kolumella. Die Grenze zwischen Der- 
matogen und Periblem ist gekennzeichnet durch die verschiedene Rich- 
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tung der Aufspaltung. Das Dermatogen verbreitert sich in apikaler 
Richtung, während sich das Periblem in basaler Richtung verbreitert. 

In Abb. 17 ist ein Medianschnitt durch eine wachsende Primärwurzel 
von Lupinus polyphyllus abgebildet. Das Plerom Pl grenzt sich deutlich 
ab. Es sitzt den zwei groBen Endzellen der mittleren Kolumellareihen 














Abb. 17. Lupinus polyphyllus. Wachsende Wurzel im Medianschnitt. zz, 2,2, Abkömm- 
linge der Zentralzelle Z, um sie kranzförmig oben Initialen des Pleroms PI, seitlich die 
des Periblems Pe, darunter die zentralen Kolumellareihen Co, die seitlich bis zum 
aufgespaltenen Dermatogen D reichen. 

zz auf, die zusammen mit z, z, der Zentralzelle entsprechen. Die seit- 
lichen Reihen der Kolumella setzen sich in das Periblem Pe fort. Die 
Kolumella wird sozusagen in der Initialzone durch das Plerom gespalten, 
wodurch der Hohlzylinder des Periblems Pe entsteht. Seitlich an die 
Kolumella schließt sich das Dermatogen D an, das die Randpartien der 
Haube ausfüllt. An der Basis der Haube ist die Grenze zwischen Der- 
matogen und Periblem nicht mehr eindeutig zu bestimmen. 

Lupinus stellt somit das Extrem einer Reihe von Entwicklungs- 
vorgängen dar, die sich bei den Leguminosen verfolgen läßt. Es gibt 
einfachere Fälle, die sich an den ,,Normaltypus‘ der Dikotylen an- 
schließen. Aber schon in den Abbildungen von Trees fällt auf, daß die 
Trennungslinien zwischen den Histogenen zum Teil recht künstlich 
gezogen wurden. So ist z. B. in seinen Abb. 11 (Pisum) und 14 (Vicia) 
bereits die Gruppe der Zentralzellen gut zu erkennen, ebenso der Anschluß 

2* 
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der restlichen Kolumellareihen an das Periblem. In den extremen Fallen 
der Mimosoideen und besonders von Lupinus nimmt schlieBlich das ganze 
Periblem seinen Ursprung aus der Kolumella, die im Bildungsmittel- 
punkt von einer Zentralzelle oder deren Abkömmlingen ergänzt wird. 


Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Professor Dr. v. GUTTENBERG für 
nn gg gr rn gern meinen verbindlichsten 
Dank auszusprechen. Ferner danke ich Herrn Professor Dr. Bavc# und Herrn 
Dozent Dr. Bune für ihre wertvollen Anregungen und Hinweise. 
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UBER DIE ENTWICKLUNGSMECHANIK DER WURZELHAUBE 
UND DES WURZELRIPPENMERISTEMS. 


Von 
N. WAGNER. 


Mit 22 Textabbildungen (54 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 24. April 1939.) 


Einleitung. 

Die Umänderung des Meristems zu verschiedenartigen Dauer- 
geweben bei den höheren Pflanzen kann, vom Standpunkte der Ent- 
wicklungsmechanik aus gesehen, durch einige Faktoren bedingt sein, 
von denen folgende die wichtigsten sind: 1. Allgemeine Veränderung in 
der Wachstumsgeschwindigkeit einzelner Zellen oder Zellgruppen. 
2. Veränderung der Zellteilungsintensität. 3. Veränderung der Wachs- 
tumgeschwindigkeit der Zellen in bestimmten Richtungen. 4. Verände- 
rung in den Richtungen der Zellteilungen. 5. Veränderung der Häufig- 
keit der Zellteilungen in bestimmten Richtungen. 6. Verschiedenartige 
Zelldeformationen (Abflachung, Abschrägung usw.). 7. Veränderung 
der Zellwandstruktur und verschiedenartige Veränderungen des Zell- 
inhaltes. Diese Faktoren wirken bei der Entwicklung des Gewebes in 
verschiedenen Kombinationen und erzeugen dadurch die Verschiedenheit 
der Struktur. 

Eine der Möglichkeiten, die Gesetzmäßigkeit in der Entwicklung der 
Pflanzengewebe darzutun, besteht im eingehenden Studium der oben- 
erwähnten Faktoren bei der Entwicklung irgendeines einfach gebauten 
Gewebes, dessen Zellen verhältnismäßig geringe Veränderungen (z. B. 
Verlängerung) erfahren. 

Dafür geeignet nnd leicht zugänglich sind die Wurzelspitzen, wo 
sich aus zwei nebeneinander liegenden Entwicklungszentren nach ent- 
gegengesetzten Richtungen Rippenmeristem (nach oben) und einfach 
gebautes Haubenwurzelgewebe (nach unten) bilden. Die Aufgabe der 
vorliegenden Arbeit war, die Bildung des Haubenwurzelgewebes ein- 
gehend zu prüfen und seine Entwicklung mit der des daneben liegenden 
Rippenmeristems zu vergleichen, welches ich zum Teil schon in meiner 
letzten Arbeit (WAGNER, 1937) bei Gramineen erforscht habe. 

Meine Forschungsmethode ist hier die gleiche, wie früher. Sie besteht 
darin, daß ich in dem sich differenzierenden Gewebe die Formen der 
Zellen, welche der Reihe nach hintereinander liegen, beobachte. Unter der 
Voraussetzung, daß die Entwicklung des Gewebes stets gleichmäßig vor 
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sich geht, d.h. daß jede folgende Zelle oder Zellgruppe eine Form dar- 
stellt, in welche sich die vorhergehenden Zellen entwickeln, oder, um- 
gekehrt, eine Form, welche den noch weiter vom Entwicklungszentrum 
abliegenden Zellen vorhergeht, ist es möglich, sich die Entwicklung jeder 
Zelle oder Zellgruppe vorzustellen. Freilich kann diese Methode keinen 
großen Anspruch auf Genauigkeit erheben, da die Zwischenformen bei 
der Entwicklung jeder Zellgruppe hinsichtlich der Dauer ihrer Ent- 
wicklung und ihrer Größe etwas variieren können, doch erweist sie sich 
als hinreichend für die Erklärung des allgemeinen Entwicklungscharakters 
der erwähnten Elemente des Pflanzengewebes. Vor allem gibt diese 
Methode die Möglichkeit, auch solche Fälle zu untersuchen, in denen 
eine direkte Beobachtung der aufeinander folgenden Entwicklungs- 
stadien derseiben Zellen infolge ihrer Anordnung im Inneren nicht 
möglich ist. 

Um einen solchen Vergleich zwischen verschiedenen Zellen an einigen 
mikroskopischen Präparaten vornehmen zu können, muß man Schnitte 
verwenden, in welchen sich alle aufeinander folgenden Entwicklungs- 
formen der zu untersuchenden Zellen befinden. Bei der Wurzelhaube 
(wie beim ganzen Wurzelmeristem) sind diese Schnitte so auszuführen, 
daß sie genau durch die Längsachse gehen. Die junge Wurzel (welche 
noch Primärgewebe besitzt) ist ganz radial-symmetrisch gebaut. Daher 
wird sich jede Zelle, die in einem solchen Schnitte liegt, bei ihrer weiteren 
Entwicklung, immer in der Fläche dieses Schnittes befinden. 

Ich habe einige Entwicklungstypen der Wurzelhaube bei verschiedenen 
Angiospermen und einem Pteridophyten (Equisetum palustre) unter- 
sucht. Das Material wurde nach NawascHin! und Némec? fixiert und 
mittels HEIDENHAINS Eisenhämatoxylin gefärbt. 


1. Equisetum palustre. 

Die Abb. 1 stellt einen genau in der Achsenwurzel geführten Längs- 
schnitt durch die Wurzelspitze von Equisetum palustre dar. Die durch 
starke Linien abgegrenzten und mit den Zahlen 2—5 bezeichneten 
Segmente entsprechen den aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien. 
Unter der Voraussetzung, daß bei normalem Wachstum der Equisetum- 
Wurzel die Teilungen ihrer Scheitelzelle in annähernd gleichen Zeit- 
abschnitten vor sich gehen, kann man annehmen, daß sich nach jedem 
Zeitabschnitte das Bild des Zellnetzes wiederholen wird, da jedes vorher- 
gehende Segment die Form und Lage des folgenden annehmen wird. Mit 
diesem Zeitabschnitt, welchen ASKENASI und ScHürrr ‚„Plastochron“ 
nennen, werden wir die relative Wachstumsgeschwindigkeit der Hauben- 
zellen messen. Es ist klar, daß die absolute Größe des Plastochrons bei 
verschiedenen Pflanzen, wie auch bei einer und derselben Pflanze unter 


11% Chromsäure 15 ccm, 40% Formaldehyd 4 ccm, Eisessig 1,5 ccm. 
21% Chromsäure 94 ccm, 40% Formaldehyd 5 ccm, Eisessig 1 ccm. 
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verschiedenen Wachstumsbedingungen, verschieden sein wird. Aber 
da uns bloB die Veränderung der relativen Wachstumsgeschwindigkeit 
der Zellwände bei jeder 
einzelnen Wurzel interes- 
siert, so ist die absolute 
Größe des Plastochrons 
hier ohne Bedeutung. 
Wenn sich z. B. beim 
Ubergang aus dem ersten 
in das zweite Entwick- 
lungsstadium, die vonein- 
ander durch den Zeitraum 
von einem Plastochron ge- 
trennt sind, die Lange einer 
beliebigen Zelle auf das 
doppelte vergréBert und 
beim Ubergang aus dem 
zweiten ins dritte Stadium 
(im Laufe des zweiten 
Plastochrons) auf die 
anderthalbfache Lange, so 
ist klar, daB sich die rela- 
tive Wachstumsgeschwin- 
digkeit der gegebenen Zelle 
allmählich verringert, un- 
abhangig von der absoluten 
Größe des Plastochrons 
(m Minuten, m Stunden 
oder m Tage)?. 








Nehmen wir an, die 
Zellenlängen in den auf- 
einander folgenden Sta- 
dien seien gleich J, &, I; 
und die Zeit zwischen den 





Abb. 1. Wurzelspitze von Equisetum palustre *. 





einzelnen Stadien 1 Plasto- 

1 Ich muß hier noch ausdrücklich hervorheben, daß ich absolute Wachstums- 
geschwindigkeiten nicht gemessen habe. Wenn ich über Wachstumsgeschwindig- 
keit spreche, so meine ich damit nur relative Wa hstu terschiede, welche 
aus dem Vergleiche der Größenmaße einzelner Zellen oder Zellkomplexe ab- 
geleitet sind. 


2 Die Zeichnungen wurden mit Hilfe der Zeichenkamera gemacht, wobei das 
Aufzeichnen in kleinen Abschnitten geschah (jeder neue Abschnitt wurde an Stelle 
des gezeichneten gerückt), um der Verzerrung an den Rändern des Gesichtsfeldes 
vorzubeugen. 
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chron. Da die Wachstumsgeschwindigkeit der Zuwachs der Längen- 
einheit in der Zeiteinheit (= 1 Plastochron) ist, beträgt beim Ubergange 
aus dem ersten Stadium in das zweite die Wachstumsgeschwindigkeit 


W= ira, beim Ubergange aus dem zweiten in das dritte V, =. 


Wenn in dem oben angeführten Falle J, = 27 (d.h. wenn die Zellenlänge 
sich beim Übergange aus dem Stadium 1 in das Stadium 2 verdoppelt 
und J, = 1,5 1, (d. h. Vergrößerung der Zellänge beim Übergange aus dem 
Stadium 2 in das Stadium 3 auf 1,5), ist V, = 4-1; V, — 
154—h _ 0,5. Auf diese Art kann man durch aufeinander folgende 
Messungen der Zell- oder Zellkomplexgrößen an ein und demselben 
mikrotomischen Schnitte eine annähernde Vorstellung von der relativen 
Geschwindigkeit ihres Wachstums erhalten, unter der Bedingung jedoch, 
daß die nebeneinander liegenden von uns verglichenen Teile tatsächlich 
Formen sind, die den aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien einer 
gegebenen Zelle oder eines Zellkomplexes entsprechen. 

Wie aus der Abb. 1 ersichtlich ist, verlängern sich die von der Terminal- 
zelle abgesonderten Segmente der Wurzelhaube von Equisetum all- 
mählich, wobei sich die peripheren Ränder nach oben biegen. Die Messung 
der Querwände a b und des Abschnittes c : (Abb. 1) in den hintereinander- 
liegenden Segmenten 2, 3, 4, 5 gibt ein Bild vom fortlaufenden Wachstum 
in Quer- oder Radialrichtung (im Verhältnis zur Oberfläche des Wurzel- 
körpers), die Messung der Längswände ac und bd vom Wachstum der 
Zellen in Längsrichtung. So verwandelt sich z. B. die rechte Hälfte des 
2. Segmentes auf Abb. 1 (mit abcd bezeichnet) nach einem Plastochron 
in den Teil b b, d d,, nach zwei Plastochronen in 6, b, d, d,, nach drei 
Plastochronen in 6, 6,d,d, usw. Daraus ergibt sich, daß die Wand ab 
des Segmentes 2. nach und nach zu bb,, b, b, und b, 6, auswächst, die 
Wand a c zu bd, b,d,, bd, und 6, d,. Daraus ergibt sich die relative Wachs- 
tumsschnelligkeit der Wurzelhaubenzellen von Equisetum in Quer- 

bb, —ab 


richtung (langs der Wurzelachse) als Reihe: Ya Vis 
Ae ; Ves = Die Wachstumsschnelligkeit in Langs- 
richtung im Laufe der Verschiebung der Zellen an die Peripherie wird 
nach und nach: V,, = bee. Vie = dats ; Vis = ru 


usw. Auf dieselbe Weise läBt sich die ds Wachstumsschnelligkeit 
der anderen Wände, z.B. der Wand gh, bestimmen, wenn diese in jeder 
von der Scheitelzelle abgesonderten Tochterzelle regelmäßig gebildet ist. 
Man kann auch die Schnelligkeit des Querwachstums in anderer Rich- 
tung bestimmen, z. B. nach dem Abschnitt ci. Die Entfernung zwischen 
den parallelen Längsscheidewänden an dieser Stelle = im 2. Segment ci, 
im 3. di,, im 4. d,i,, im 5. d,i,, woraus sich die relative Wachstums- 
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geschwindigkeit als: Vi, "2%; y,, = a un ES 
ausdrücken läßt. Wenn wir nun diese Größen durch Zahlen ersetzen, 
in irgendwelchen bestimmten Längeneinheiten der Zellwände gemessen, 
so läßt sich der Charakter des Wachstums jeder einzelnen Zellwand 
während der Entwicklung der Wurzelhaube bestimmen, d.h. entscheiden, 
ob dieses Wachstum immer gleichmäßig vor sich geht oder seine Schnellig- 
keit verändert. 

Die Bestimmung der relativen Wachstumsgeschwindigkeit der ent- 
sprechenden Zellwände in verschiedenen Segmenten der Wurzelhaube 
von Equisetum wurde auf folgende Weise durch- 


a 
geführt: Das Querwachstum wurde in der T 
Richtung der Wurzelachse und in der Richtung an 
des Abschnittes ci berechnet (s. Abb.1); zu — b 
diesem Zwecke wurden aufeinanderfolgend die St 
a oat 
b7 
a 
Z 





Längen der Scheidewände ab, bb,, b,b, usw. und 
die Längen der Abschnitte ci, di,, dit», dois ge- 
messen! ; um das Wachstum für die Längsrichtung 
zu finden, wurden aufeinanderfolgend die Längen 
der Wände ac, bd, b,d,, b,d, gemessen. I 

Beim Messen der Zellwände stößt man auf 4» 2. Schema der Ver- 
einige Schwierigkeiten: es ist oft fraglich, IR Bot Sintpde 
zwischen welchen Punkten die Messungen zu 7 rome an 
vollziehen sind. Während der Entwicklung ver- 
schieben sich die Segmente leicht in Beziehung zu einander. So z.B. 
könnte man im 3. Segment (Abb. 1) als Querwand (in der Linie der 
Wurzelachse) für die rechte Hälfte den Abschnitt bb, ansehen und für die 
linke — a,a,, oder für beide Hälften den Abschnitt ab,. Abb. 2 zeigt das 
Schema solcher Verschiebungen, wobei es sich herausstellt, daß die Ab- 
schnitte ab und a,b, ihrem Ursprung nach Querwände darstellen und 
nicht die Abschnitte aa, und bb,, da diese letzteren nicht nur durch Quer-, 
sondern zum Teil durch gebogene Längswände gebildet sind (Abschnitte 
ba, und b,a,). Bei den Messungen galten für mich daher die Längen vom 
Punkte a bis b und von a, bis b, (Abb.2, Fig. II) als Längen der Quer- 
wände, und diese bleiben sich für beide Hälften des Segmentes gleich. 

Die Messungen wurden direkt nach den Abbildungen mit Hilfe eines 
Millimeterlineals ausgeführt, indem dieses nach Möglichkeit allen Bie- 
gungen der abgebildeten Zellwand angepaßt wurde. Da die Abbildungen 
immer bei der gleichen Vergrößerung (540 X) gemacht wurden ?, so ent- 


spricht 1 mm der Zeichnung 1,85 u (=) des Präparates. Wenn ich 


1 Ich habe auch versucht, das Querwachstum nach der Linie gh zu bestimmen 
(s. Abb. 1, Segment 2), mußte aber davon abstehen wegen der Schwierigkeit, die 
entsprechenden Wände der verschiedenen Segmente zu erkennen. 

2 Ihre Wiedergabe ist verkleinert. 
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Tabelle 1. Wachstum der Wurzel- 
























































Länge der Segmente in « 

Querwachstum Längswachstum 

der (Seite Seite ab Seite ci Seite ba 

Segmente Segmente = Segmente 
2 3 4 5 2 3 4 5 2 3 4 5 
L 13 | 24 | 18 | —| 28 | 63 | 150 | — 
1 | x, | | | 6 | 85) 51! 20 | 20 | — | 28 | 57 | 166 | — 
L 15 | 20 | 20 | — | 33 | 74 | 2u1 | — 
2 |r | 27 3] 8 | I 35] 9291 20 | — | 30 | 67 |185| — 
L — | 20 | 24 | 28 | 13 | 43 | 89 | 246 
3 fr 115135) 55) 50) _ | ig] 20 | 26 | 15 | 37 | 93 | 218 
L 13 | 20 | 20 | 24 | 30 | 65 | 146 | 366 
4 | x | 20] 39] 61 | 74) 9118 | 22 | 24 | 28 | 67 | 137 | 333 
L 15 | 18 | 22 | 31 | 24 | 52 | 144 | 400 
5 |, | 17 | 37] 6 | 48] 33 | 20 | 20 | 22 | 28 | 55 | 146 | 396 
L 15 | 24 | 22 | — | 28 | 67 | 163 | 533 
6 D, | 18] 37] 55) — |] 35 | 2 24 | — | 28 | 65 | 178 | 657 
L 11 | 20 | 22 | 18 | 33 | 63 | 155 | 394 
8 | v.17] 42 | 52 | 71 447 18 | 22 | 16 | 35 | 65 | 152 | 333 
L 15 | 20 | 24 | 26 | 30 | so | 205 | 551 
13 | 5, | 18] 9 | 55) — 1] 35 | 18 | 22 | 28 | 33 | 74 | 215 | 481 
L 17 | 18 | 20 | 24 | 43 | 78 | 185 | 453 
15 |, | 18 | 37 | 67 | 65) 7 | 18 | 08 | 26 | 41 | 61 | 165 | 477 
L. 17 | 20 | 26 | — | 31 | 70 | 185 | 573 
16 |, | 20 | 39 | 63 | 67 | 17 | 20 | 24 | — | 30 | 70 | 198 | 536 

Durchschn.- 

größe 18 | 38 | 63 | 67 | 14 | 20 | 22 | 24 | 29 | 63 | 163 | 434 











1 Die Wände dieser Segmente 


nun die auf der Zeichnung in Millimetern gefundene Länge mit 1,85 
multiplizierte, so fand ich die tatsächliche Länge der Zellwände in u. 

Tabelle 1 enthält die Ergebnisse der Messungen von Zellwänden an 
mikroskopischen Präparaten für 10 Wurzelhauben von Equisetum 
palustre berechnet. Die horizontalen Reihen geben diese Befunde für ein- 
zelne Wurzeln, deren Nummern in der ersten Kolonne angeführt sind. 
Die Buchstaben 1 (linke) und r (rechte) kennzeichnen die Angaben für die 
linke und die rechte Hälfte der Haube. Im linken Teil der Tabelle in der 
Kolonne 2—5 sind die absoluten Größen der Zellwände ab und bd und 
der Strecke ci in y in den verschiedenen Segmenten verzeichnet. In der 
rechten Hälfte der Tabelle sind die relativen Wachstumsschnelligkeiten 
dieser Seitenteile im Laufe der Entwicklung eines Segmentes aus dem 


Vorhergehenden berechnet. (Nach der Formel V — AA , wobei I, die 
Lange der Zellwand des vorhergehenden und /, die Lange des folgenden 
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haubensegmente von Equisetum palustre. 
Relative Wachst hwindigkeit 
Querwachstum Läns swachstum 
Seite ab Seite ci Seite bd 
Segmente Segmente Segmente 

2-3 3-4 45 2—3 3-4 4>5 2>3 3-4 45 
16 | 0,4 0,3 a = 12 nc: me. 
0,3 0 _ 1,2 1,9 fh 

04 | 0,6 -. 0,5 | —0,1 12 1,8 — 
u 0,2 | o2| 19 1,5 1,8 

13 | 0,6 en 01 | 03 | 14 12 1,6 
0,5 0 02 | 12 1,2 1,5 

0,9 | 0,6 02) | 0,2 | 0,1 | 1 1,4 1,4 
0,2 0,2 | 0,4 | 12 1,8 1,8 

12 | 07 [02 | 05 0 01 | 1 1,7 2,1 
CV er à RER 14 1,4 23 

1,1 0,5 Fr 0,5 Zen 13 17 2,7 
0,8 0,1 1-02 | 09 1,5 1,5 

14 | 03 | 03 | 06 0:2 | —03 | 09 14 12 
0,3 0,2 | 01 | 1,7 1,6 1,7 

12 | 0,4 — 1 os 02 | 03 | 12 19 1,2 
0,6 0,1 | 02 | 08 14 1,4 

11 0,8 0 0.6 0,6 | —01 | 05 1,7 1,9 
0,2 ve 12 1,6 2,1 

0,9 | 0,9 + 0.2 ore = 13 18 1,7 
1,1 0,6 0,1 | 0,4 0,1 | 0,1 1,2 1,6 1,7 





























konnten nicht gemessen werden. 


Segmentes bedeutet.) Diese Ergebnisse sind in den Kolonnen unter den 
Ziffern 2>3, 3—4 und 4—>5 zusammengefaßt. In unterer Reihe der 
Tabelle stehen die Durchschnittsgrößen der betreffenden Zellwände 
und ihrer relativen Wachstumsschnelligkeit für alle 10 Wurzelhauben. 

Die Tabelle zeigt, daß die absolute Größe der betreffenden Zell- 
wände in jedem weiteren Segmente im allgemeinen immer zunimmt 
(linker Teil der Tabelle), dabei ist die Geschwindigkeit ihres Wachstums 
keine konstante: bei den Querwänden nimmt sie im allgemeinen ab, bei 
den Längswänden jedoch zu (rechter Teil der Tabelle). Dabei ist am 
Anfang (in den ersten Segmenten) die relative Wachstumsgeschwindig- 
keit für beide Richtungen (längs und quer) bei den Wänden ab und bd 
beinahe dieselbe. Späterhin differenzieren sich infolge der Geschwindig- 
keitsabnahme bei den Querwänden und der Beschleunigung für die Längs- 
wände ihre Wachstumsgeschwindigkeiten immer mehr und mehr. Weiter 
ersehen wir aus der Tabelle, daß das Querwachstum in der Richtung ab 
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schneller vor sich geht als in der Richtung ci, wo es schon von Anfang 
an langsamer war als in der Längsrichtung. Die Durchschnittszahlen 
unten auf der linken Seite der Tabelle bestätigen dies sehr deutlich. 
Die absoluten Zahlen weisen auch im allgemeinen keine beträchtlichen 
Abweichungen von der angedeuteten Regelmäßigkeit auf. So finden 
wir statt der erwarteten Geschwindigkeitsabnahme in Querrichtung 
eine Beschleunigung des Wachstums nur bei einer Wurzel (Nr. 2) auf 
dem Abschnitte 3>4, wobei der Geschwindigkeitsunterschied ein sehr 
unscheinbarer ist (=0,2). Auf Geschwindigkeitsabnahmen statt der 
Zunahmen in Längsrichtungen stoßen wir bei zwei Wurzeln (Nr. 3 und 
Nr. 8). Im linken Teile der ersten Wurzelhaube sehen wir die Geschwin- 
digkeitswerte: 1,9:1,5 und im rechten Teile: 1,4; 1,2; im rechten Teile 
der zweiten Wurzelhaube: 1,4; 1,2. Die übrigen absoluten Zahlen weisen 
keine Abweichungen auf. Solch geringe Abweichungen sind vollkommen 
zulässig angesichts der Betrachtungen auf Seite 2 und sind ohne merk- 
liche Wirkung auf die Durchschnittszahlen, welche den allgemeinen 
Charakter des Wachstums zu bestimmen gestatten. 

Wie in der Querrichtung ist dem Anschein nach die Wachstums- 
geschwindigkeit auch in der Längsrichtung bei einem und demselben 
Segment der Wurzelhaube von Equisetum nicht immer an allen Punkten 
die gleiche. Nach dem Äußern des Zellnetzes zu schließen, wachsen die 
verschiedenen Teile der Längswände bd nicht mit gleicher Geschwindig- 
keit. Die dem Zentrum (der Wurzelachse) nächstliegenden Teile wachsen 
augenscheinlich langsamer als die peripheren. Ich habe deshalb versucht, 
das Wachstum der einzelnen Teile auf der Linie bd festzustellen, mich 
dabei nach solchen Abschnitten richtend, deren Lage von irgend welchen 
Querwänden bestimmt wurde. Es gelang mir aber nicht, festzustellen, 
welche der Querwände eines Segmentes den Querwänden eines anderen 
Segmentes entsprechen. 

Indem wir alles obengesagte zusammenfassen, können wir folgende 
Schlußfolgerung ziehen: Das Wachstum der von der Terminalzelle gebildeten 
Segmente der Wurzelhaube von Equisetum ist zu Anfang in allen Richtungen 
ungefähr das gleiche; späterhin nimmt im Laufe der Entwicklung der Seg- 
mente und deren Verdrängung an die Peripherie die relative Wachstums- 
geschwindigkeit in der Querrichtung (in Richtung der Haubenachse) all- 
mählich ab; in der Längsrichtung hingegen nimmt sie nach und nach zu, 
wobei für ein und dasselbe Segment das Wachstum in Querrichtung im 
Zentrum (Linie ab) schneller vor sich geht als an der Peripherie (Linie ci). 
In Längsrichtung hingegen wachsen die peripheren Teile offenbar am 
schnellsten (vom Punkte i—d der Abb. 1). Auf diese Weise besitzen die 
verschiedenen Zellwände der Wurzelhaube von Equisetum verschiedene 
Wachstumsgeschwindigkeit. Bei einigen Wänden (Querwänden) nimmt 
die Schnelligkeit mit dem Wachsen ab, bei anderen (Längswänden) hin- 
gegen nimmt sie immer zu. 


der Wurzelhaube und des Wurzelripp ist 29 





2. Entwicklung der Wurzelhaube bei Angiospermen. 

Bei Angiospermen ist die Wahl der sich entsprechenden Zellen an 
den mikroskopischen Präparaten schwieriger als bei Equisetum. Das 
Entwicklungsschema ist hier verwickelter, und die aufeinander im Prä- 
parate folgenden Zellen können hier vielleicht den aufeinanderfolgenden 
Entwicklungsstadien nicht entsprechen. Die eigene Art der Teilung der 
Wurzelhaubeninitialzellen bei verschiedenen Pflanzen ergibt Verschie- 
bungen der betreffenden Zellen, die man nicht aus dem Auge lassen darf, 
bevor man sich an die Messung der Zellwände macht. 

In einer Reihe von alten Arbeiten ist der Bau der Wurzelhauben bei 
verschiedenen Pflanzen beschrieben worden (HANSTEIN 1868, REINKE 
1872, JANOZEWSKI 1874, ERIKsson 1876, Kny 1876, Hoxie 1876, TREUB 
1876, FLAHAULT 1878, SCHWENDENER 1884, van TIEGHEM und Dourror 
1886 u.a., vgl.auch die Übersicht verschiedener Typen der Angiospermen- 
wurzelhauben bei ERıksson 1878, N£meo 1907, KroLz 1912.) Für die 
vorliegende Arbeit sind jedoch die späteren Forschungen von ScHüErr 
(1926) von weit größerer Bedeutung. ScHÜEPP versuchte ein Schema 
für den ganzen Entwicklungsgang des Zellnetzes der Wurzelspitze auf- 
zubauen, indem er die aufeinanderfolgenden Lagen bestimmter Teile im 
Laufe des Wachstums der ganzen Wurzel verfolgte. Die Konstruktion 
solcher Schemen erklärt sofort eine ganze Reihe verwickelter Fragen 
über die Periklinen und Antiklinen von Sacus und die Richtungs- und 
Zuwachslinien von REINKE einerseits, sowie die Wechselbeziehungen 
zwischen den verschiedenen Schichten des Meristems der Wurzelspitze 
andererseits. Hierher gehört auch die Frage über die Wechselbeziehungen 
zwischen Wurzelhaube und Dermatogen (s. HANSTEIN, REINKE, JANc- 
ZEWSKI, ERIKSSON). ScHÜEPPs Schemata sind für unsere Arbeit von 
besonderem Werte, sie gestatten in vielen Fällen, leicht und sicher an 
den Präparaten die Lage der Zellen zu bestimmen, welche den aufeinander- 
folgenden Formen ihrer Entwicklung entspricht. 

ScHÜErP sieht im ganzen Gange des Entwicklungsablaufes das Bild 
einer Bewegung der einzelnen Punkte des Wurzelgewebes, wie sie im 
Laufe der Absonderung der Zellen vom Entwicklungszentrum und deren 
Verdrängung an die Peripherie vor sich geht. In dieser Bewegung suchte 
er die Bahn einzelner Punkte zu verfolgen, wobei für ihn das Zentrum 
der Entwicklung einen unbeweglichen Punkt darstellt, um welchen 
herum sich die in Entwicklung befindlichen Gewebe allmählich ver- 
schieben. Diese Bahnen bezeichnet er als ,,Verschiebungskurven“. Die 
Verschiebungskurven laufen vom Zentrum aus. „Im Wurzelkörper 
werden sie allmählich zu Parallelen zur Achse. In den Seitenteilen der 
Haube biegen sie nach rückwärts um und nähern sich mehr der äußersten 
Verschiebungskurve des Wurzelkérpers‘‘ (Schürrr, 1926, S. 25). Quer zu 
den Verschiebungskurven laufen die Zuwachslinien, welche die Grenze der 
sich zur gleichen Zeit aus dem Zentrum entwickelnden Punkte darstellen. 
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Die aus Sonügprs Arbeit entnommenen Abb. 3a und 3b (Schünrr, 
1926, Abb. 8a una 8b) veranschaulichen das oben gesagte. Abb. 3a 
gibt das Entwicklungsschema der Farnwurzelspitze mit der Scheitelzelle, 
Abb. 3b die Wurzelspitze einer Angiospermenpflanze. Die linken Teile 
der Zeichnungen, welche die Bahnen der Verschiebungskurven (a—h) 
und die Zuwachslinien (1—5) zeigen, stimmen überein; die rechte jedoch, 
welche die Hauptrichtungen des Zellnetzes angeben, sind verschieden. 





























} 1 
AN | 
Abb. 3. Schema für Verschieb kurven und Zuwachslinien in Pteridophyten- und 
Angi in. (Nach ScHUEPP.) 











Bei den Farnen (Abb. 3a) sondert die Scheitelzelle neben den Segmenten 
für den Wurzelkörper (8) noch eine Tochterzelle (H) für die Wurzelkappe 
ab. Aus dieser Tochterzelle bilden sich nacheinander Zellkomplexe 
(Segmente), welche je nach ihrer Verschiebung an die Peripherie in Langs- 
und Querrichtungen wachsen. Bei Angiospermen scheidet die Initialzelle 
meistens nicht einfach die Tochterzelle aus, sondern wird vorher 2mal 
der Reihe nach von zwei senkrecht zueinander liegenden Wanden geteilt. 
Aus den nun entstandenen drei Zellen behauptet sich die eine als Initial- 
zelle (auf der Zeichnung schraffiert), die beiden anderen ergeben die 
Haubenzellen; oder die eine ergibt eine Haubenzelle und die andere eine 
Dermatogenzelle (wie auf Abb. 3b). Im letzten Falle besitzen die Derma- 

im Langsschnitte eine stufenartige Form, was den Anschein 
hat, als ob sie die Haubenzellen ausscheiden, was jedoch nicht der Wirk- 
lichkeit entspricht. Diese Schemata von ScHÜEP? zeigen, wie ein Zellnetz 





der Wurzelhaube und des Wurzelrippenmeristems. 31 


von bestimmtem Charakter sich ständig aus seinem Zentrum heraus neu 
bilden kann. 

Auf Abb. 4a und 4b sind noch zwei Schemata nach SCHÜEPP wieder- 
gegeben (Schürpr, 1926, Abb. 9a und 9b), in denen er einige Fälle 
veranschaulicht, wo Initialzellen in einer Linie (in der Richtung der 
Wurzelachse) liegen (Longitudinalmeristem Abb. 4a), während wiederum 
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Abb. 4. Schema für Wachstum und Zellanordnung in Wurzelspitzen mit Longitudinal- 


und Transversalmeristem. (Nach SCHÜEPP.) 


andere quer angeordnet sind und eine Platte bilden (Transversalmeristem 
Abb. 4b). Im ersten Falle findet in der Initialzone Wachstum quer zur 
Achse statt, beim zweiten in der Richtung der Achse. Für alle diese Fälle 
ist die Anordnung der Zellreihen der Wurzelachse charakteristisch. Diese 
verzweigen sich in der Richtung zur Haubenspitze und Mitte, was dadurch 
bedingt wird, daß die Initialen sich hier stets durch T-förmige Wände 
teilen, wobei der Scheitel des T’s vom Haubenzentrum zur Peripherie 
gerichtet ist. Dadurch unterscheiden sich diese Zellreihen von den 
Meristemzellreihen, welche sich in entgegengesetzter Richtung verzweigen: 
Von der Spitze zur Basis. „Der Unterschied, der zwischen Kappe und 
Körper bereits in der Initialgruppe kenntlich ist“ bemerkt dazu SCHÜEPP 
„beruht auf der Teilungsweise der Initialzellen, aus denen die dreieckigen 
Zellgruppen hervorgehen. Beidemale handelt es sich um zwei T-förmig 
aneinander anschließende Wände; aber die T-Figuren sind um fast 180° 
gegeneinander gedreht‘ (ScHürrr, 1926, S. 64). 
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Außer den sich durch T-förmige Wände teilenden Initialen können 
sich in der Wurzelhaube auch andere Initialen befinden, welche sich nur 
durch einfache Tangentialwände teilen, wie sie Abb. 4b (Transversal- 
meristem) veranschaulicht. Diese Initialen bilden dann gerade vertikale 
Reihen in der Mitte der Haube — die sog. „Säule“, von deren Seiten 
Zellreihen parallel der Wurzelkörpergrenze ablaufen, welche nun von 
anderen, sich durch T-förmige Wände teilenden Initialen abstammen. 
Es gibt noch Fälle, die ich später erwähnen werde, wo die Zellreihen der 
Wurzelhaube anders angeordnet sind, jedoch immer verschieden von den 


Wurzelkörperreihen. 


3. Allium Cepa. 

Abb. 5 veranschaulicht die rechte Hälfte eines radialen Längsschnittes 
durch die Wurzelspitze von Allium Cepa. Die genetisch miteinander ver- 
bundenen Langszellreihen sind hier durch stärkere Linien gekennzeichnet. 
Wie aus der Zeichnung ersichtlich, teilen sich periodisch durch T-förmige 
Wände nicht nur die Initial-, sondern auch die Tochterzellen der Wurzel- 
haube. Die Bildung einer derartigen Form des Zellnetzes wird durch das 
Schema der Abb. 6 erläutert, wo der Einfachheit wegen angenommen 
wird, daß sich alle Zellen nur durch T-förmige Wände teilen. Dieses 
Schema zeigt 8, aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien einer solchen 
Wurzelhaube. Wenn man in Abb. 6 die Stadien 1, 3, 5, 7 und 2, 4, 6, 8 
miteinander vergleicht, so bemerkt man, daß alle denselben Aufbau des 
Zellnetzes wiederholen. Durch die Ziffern 1, 2, 3, 4, ... 2a, 3a, 4a, ... 
3b, 4b, ... usw. ist auf jedem Stadium die Reihenfolge der Zellenab- 
sonderung von der Initiale vermerkt. In der ausgebildeten Wurzelhaube, 
z.B. im Stadium 8, entspricht der Teil ab,c,d, dem 2. Entwicklungs- 
stadium, der Teil ab,c,d, — dem 4. Stadium, der Teil ab,c,d, — dem 6. 
usw. Auf diese Weise stellen die Teile ab,c,d,, ab,c,d,, ab,c,d, und abcd 
Formen dar, weiche den aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien des 
Teiles ab,c,d, entsprechen. Da wir diezur Entwicklung eines Zellkomplexes 
bis zur Größe des nächsten Komplexes erforderliche Zeit, d.h. den zur 
Wiederholung des Zellnetzbaues notwendigen Zeitabschnitt Plastochron 
genannt haben, so bilden sich die den 2., 4., 6., 8. Entwicklungsstadien 
entsprechenden Abschnitte ab,c,d,, ab,c;d,, ab,c,d, und abcd einer aus 
dem anderen im Laufe eines Plastochrons. Diese Zeitspanne kann als 
Zeiteinheit beim Messen der Wachstumsgeschwindigkeit für Allium wie 
auch für Equisetum gelten. 

Wenn man auf dem Schema der Abb. 6 im Stadium 8 die Zellen auf- 
sucht, die den Formen ihrer allmählichen Entwicklung entsprechen, so 
stößt man auf die mit Punktierpfeilen verbundenen Reihen 4, 3, 2, 1; 
4a, 3a, 2a; 4b, 3b. Die Linien der Pfeile stimmen mit Schürrrs Ver- 
schiebungskurven überein. Hieraus ist ersichtlich, daß die an dem Derma- 
togen liegenden Zellen die Reihen bilden, welche längs dem Dermatogen 
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laufen! ; die tiefer liegenden Zellen bilden mehr und mehr sich der Wurzel- 
achse nähernde Zellreihen; die Zentralzellen ergeben gerade hinunter- 


gehende Reihen. su. 
Art fo) 





Abb. 5. Wurzelhaube von Allium Cepa. , 


Das Längswachstum der Zellwände an der Grenze des Wurzelkörpers 
(des Derraatogens) läßt sich auf dem Schema Abb. 6 (Stadium 8) durch 
den Zuwachs der Größen: c,c,,636,,0,6, und c,c bestimmen. Der Quer- 
zuwachs im mittleren Teil der Wurzelhaube (längs der Achse) wird 
durch die Größen: 5,6, b,b,, 6,6 bestimmt. 


1 Das Dermatogen wird bei Allium aus den Initialen des Wurzelkörpers gebildet 
Die Wurzelhaubeninitialen bilden jedoch nur Gewebe der Wurzelhaube selbst. 


Planta Bd. 30. 3 
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Bei der Wahl solcher Zellgruppen an dem Präparat stößt man jedoch 
auf bedeutende Schwierigkeiten. Das Wurzelzellnest ist bei Alliwm unüber- 
sichtlicher gebaut als auf dem Schema Abb. 6. Zwischen den T-förmigen 
Wänden gibt es hier auch noch einfache Querwände, welche zum großen 
Teil nach den T-förmigen entstehen. Mit anderen Worten: Die zwischen 
zwei T-förmigen Wänden eingeschlossenen Zellreihen stammen von 
einer oder zwei Tochterzellen der Initialen. Darauf deutet erstens die 
häufig vorkommende Teilung der zwischen T-förmigen Wänden liegenden 
Zellen hin, zweitens die 
zahlenmäBige Zunahme 
der Zellen in solchen Kom- 
plexen. So z. B. findet 
man an dem Wurzelhav 
benschnitte auf Abb. 5 in 


a 

br neben dem Dermatogen 

b liegenden, von T-förmigen 

a Wänden begrenzten Zell- 
komplexen folgende Men- 

b gen von Zellen: 

Fr Zell- Anzahl 

by komplexe der Zellen 
gag Gage is 2 

b lie Ais NEN 3 

. ee “Au M 4 
Do ect ss 6 

b RE. AL 7 

b, a les À à: 8 





Deshalb darf man ohne 
großen Irrtum in jeder 
Längszellreihe die durch 
T-förmige Wände begrenz- 
ten Zellgruppen für untereinander vergleichbare Komplexe halten, welche 
sich voneinander durch die Zeit ihrer Entstehung unterscheiden. Solche 
Reihen von Zellkomplexen treten besonders deutlich an der Peripherie 
der Allium-Wurzelhaube hervor. Näher zur Mitte sind sie schon schwer 
zu unterscheiden, und im Zentrum (bei der Wurzelachse) verlieren sie 
sich ganz!. Die mittleren Initialen bilden hier keine charakteristischen 
T-förmigen Wände, sie teilen sich hauptsächlich durch tangentiale Wände 
und bilden eine schwach eingewickelte Säule. Die Reihen dieser Säule 
richten sich gerade hinunter (längs der Wurzelachse). 

An dem Schnitte der Abb. 5 sind folgende durch T-förmige Wände 
getrennte Zellkomplexgruppen zu erkennen: Ia, Ib, Ila; Ila, IIb, Illa; 
IIIa, IIIb, IVa; IVa, IVb, Va. Die Komplexreihe Ia, Ila, Ila, IVa, 


1 Diesen Umstand hat schon ScHhüErp bemerkt. 





Abb.6. Entwickl h des rechten Teils der 
Wurzelhaube von Allium Cepa. 
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‘Va muß daher den aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien des Kom- 
plexes Ia entsprechen; die Reihe von Zellkomplexen Ib, IIb, IIIb, IVb, 
Vb den Entwicklungsstadien des Komplexes Ib usw. Von diesen Zell- 
reihen sind an dem Praparat die an das Dermatogen stoBenden am 
leichtesten zu erkennen (die den Zellreihen 4, 3, 2, 1 des Schemas 6 ent- 
sprechenden). Die Längenmessungen dieser Komplexe (zwischen den 
Wänden L,L,, L,L,, L,L, usw. in Abb. 5) mußten den Längszuwachs 
der Wurzelhaubenwände an der Grenze des Dermatogens ergeben. Der 
Querzuwachs (lings der Haubenachse) konnte nach den in Abb. 5 mit 
den Buchstaben Q,Q,, 0293, Q;Q, vermerkten Abschnitten berechnet 
werden, welche den Abschnitten b,b,, b,b,, 6,6 des Schemas Abb. 6 ent- 
sprechen. Diese Abschnitte sind von den Linien begrenzt, welche die 
oben durch T-förmige Wände verbundenen Zellreihen trennen. Allein 
die Messungen der Abschnitte L,L,, L,L,, L,L, an den Präparaten 
ergeben sehr variierende Größenreihen. Die absolute Länge der Zell- 
komplexe wächst dauernd, das Längenverhältnis der Nachbarkomplexe 
schwankt dagegen fortwährend. Deshalb gelang es nicht, in den (nach 


der Formel V = a , S. 24) berechneten Wachstumsgeschwindigkeiten 


in den ersten Komplexen eine Veränderung nach irgendeiner bestimmten 
Richtung zu erkennen. In entfernten Komplexen ist dagegen schon eine 
Beschleunigung des Wachstums in Längsrichtung zu sehen. Die Messung 
der Abschnitte Q,Q,, Q:Qs Q3Q,-.. längs der Wurzelachse erwies sich 
in den meisten Fällen als unmöglich, da sich, wie schon erwähnt, im mitt- 
leren Teil der Wurzelhaube eine Art rudimentäre Säule bildet, deren 
Reihen sich mit den Seitenzellreihen vermischen. Daher konnte für 
Allium der Breitenzuwachs nur für einzelne Zellen in den längs dem 
Dermatogen angeordneten Zellkomplexen bestimmt werden. Zu diesem 
Zwecke wurde die Breite jeder ersten Zelle eines Komplexes gemessen. 


Tabelle 2 bringt die absoluten Größen der Zellkomplexe in Mikron, 
sowie deren relative Wachstumsgeschwindigkeit. Die Tabelle veranschau- 
licht das Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit in Längsrichtung 
für die meisten der vom Zentrum entfernten Abschnitte (IV.>V. und 
V.>VI. Kolonne) und eine Abnahme dieser Geschwindigkeit in Quer- 
richtung. Dabei finden wir bei einigen Wurzeln jedoch unregelmäßige 
Zahlenreihen, was darauf zurückzuführen ist, daß sich zwischen langen 
Zellkomplexen auch kurze befinden. Hier fand die Teilung durch T-förmige 
Wände augenscheinlich nicht in gleichen Zeitabständen statt; die T- 
förmigen Wände treten hier deshalb bald seltener, bald häufiger auf, 
was den Längenvergleich der verschiedenen Entwicklungsstadien aus- 
schließt. Nur an der Peripherie, wo sich neben einem zurückgehenden 
Querwachstum ein beschleunigtes Längswachstum offenbart, erscheinen 
in den meisten Fällen diese Veränderungen deutlicher als die individuellen 
Unterschiede in der Größe einzelner Zellkomplexe. 

3* 
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Tabelle 2. Wachstum der Wurzel- 






































Länge der Zellkomplexe in u 
RI Seite Länge Breite 

1 | ma | mm | iv | v 1 |u| | 1V | V | vi 
100 | | 187 | 68] 98 | 139 | 407) 9 | 13 | 20 | 22 | 20 | 20 
r. | 43 | 65} 78 | 148 | 157| 6 | 11 | 15 | 17 | 20 | 24 
14a |: | 55 | 111] 144} 342! 633! 9 | 11 13 | 18 | 20 | 22 
r. | — | |] 74) 159) 881 | 11 | 13 | 15 | 18 | 18 | 20 
15 L | — | 120} 213} 351 | — | — | 13 | 15 | 22 | 22 | — 
M | r. |.48 | 83 213 | 420 | — | 13 | 15 | 24 | 24 | — | — 
18 1. | — | 82] 138 |.279 | 647| — | — | 15 | 15 | 24 | 24 
% | r. | 51 | 83| 76| 277 | 649 | 11 | 15 | 18 | 20 | 20 | 20 
19 L | | 96/163) Iso} — | — | 18 | 11 | 22 | 24 | — 
r. | — | 85! si 851133] 11 | 15 | 18 | 26 | %6 | — 
21 L | 50 | 67 | 104 | 213 | 509 | 13 | 15 | 18 | 22 | 24 | — 
r. | 46 | 50! 55/179) — | 13 | 13 | 15 | 20 | 20 | — 
25 L | 96 | 100} 70 | 191 | 492 | 11 | 11 | 18 | 24 | > | 30 
r. | 59 | 98 | 92185 | 688} 9 | 11 | 13 | 17 | 24 | 18 
27 L | 22 | 50 | 104 | 120 | 533] 15 | 17 | 15 | 18 | 17 | — 
r. | 44 | 181 | 305 | 246 — | 13 | 15 | 17 | 20 | 26 | — 
28 L | 67 | 96| 98 | 124 | 248! 7 | 15 | 11 | 20 | 20 | 20 
r. | 74 | 139 | 348 | 174 | — | 9 | 17 | 18 | 22 | 24 | — 
30 L 63 | 89| 92 | 50 | 538 | 11 | 15 | 20 | 20 | 22 | 24 
r. | 81 | 89 | 213 | 337) — | 11 | 15 | 20 | 18 | 20 | — 
gop | L | 54 | 100! 35435 | 612] 7 | 15 | 17 | 26 | 24 | 24 
r. | 33 | 50! 144! 50! 7071 13 | 15 | 17 | 17 | 24 | 26 
35 L | 59 | 163 | 211 | 546 | — | 13 | 13 | 18 | 20 | 20 | — 
r. 156 | 89/211}; — | — | 6] 11] 15 | 20 | — | — 
37 L | 24 | 69] 100}173| —| 41 6/] 8] 9/] 9 | — 
r. | 37 | 81 | 144 | 399 | — | 13 | 13 | 13 | 17 | 17 | — 
38 L | 43 | 72 | 250 | 374) — | 11 | 15 | 18 | 18 | 20 | — 
r. | 43 | 26 | 100 | 161 | — | 13 | 15 | 17 | 17 | 18 | — 
ap | + | 83 | 87} 200) — | — | 7 | 11 | 13 | 20 | — | — 
r. | 44 | | 87 | 181 | 185 | 11 | 15 | 13 | 18 | 18 | 24 
Durchschnitts-| 55 | 88 | 135 | 233 | 464 | 10 | 14 | 16 | 20 | 21 | 23 

größen | 


























Auch die Durchschnittszahlen geben ein Bild von der allmählichen 
Beschleunigung des Wachstums in der Längs- und deren Abnahme in 
der Querrichtung der Zellreihen längs dem Dermatogen. Diese Zahlen 
stehen unten in der Tabelle. Im linken Teile derselben sind die Durch- 
schnittslängen der Zellkomplexe in Mikronen angeführt, wie sie einander 
vom ersten erkennbaren Komplexe an folgen. Rechts in der Tabelle 
befinden sich die Durchschnittsgrößen der Geschwindigkeit, auf zweierlei 
Arten berechnet. Die erste Zeile enthält die aus der vertikalen Zahlen- 
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reihe berechneten Durchschnittsgrößen, die zweite bringt die aus den 


1 


2 
So beobachtet man also in der Wurzelhaube von Allium, ebenso wie 


bei Equisetum, eine allmähliche Beschleunigung des Zellwachstums in der 


Längsrichtung (dem Dermatogen entlang), je mehr sich die Zellen von den 
Initialen entfernen, und eine Geschwindigkeitsabnahme in der Querrichtung. 





Durchschnittslängen nach der Formel V 





schnittsschnel ligkeiten. 
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4. Vicia Faba'. 


Das Entwicklungsschema des Haubenzellnetzes von Vicia Faba 
unterscheidet sich von Allium durch stark ausgebildete Zellreihen im 
mittleren Teile der Haube; diese Zellreihen gehen in gerader Richtung 
hinunter und bilden die sog. Säule; sie stammen von einer Gruppe trans- 
versal zur Haubenachse liegender Initialzellen her, die sich hauptsäch- 
lich durch Tangentialwände quer teilen. Auch ihre Tochterzellen besitzen 
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Abb. 7. Teil der Wurzelhaube von Vicia Faba. 


diese Querteilung. AuBerhalb der Säule teilen sich die Initialzellen schon 
durch T-förmige Scheidewände und erzeugen, wie bei Allium, seitwärts 
abgehende und nach unten und zum Zentrum hin sich verzweigende 
Längszellreihen. Die innersten dieser Zellreihen bilden bei Vicia das 
Dermatogen (s. ScHÜEPPs Schema, Abb. 3b und 4b). 

In Abb.7 sind einige Zellreihen aus dem linken und dem mittleren 
Teile der Wurzelhaube von Vicia Faba veranschaulicht. In Abb. 7A ist 


1 Ich habe mich, um die Beschreibung der Entwicklung und des Baues der Wurzel- 
hauben zu erleichtern, in dieser Arbeit nicht an die systematische Ordnung der hier 
untersuchten Angiospermen gehalten, sondern ließ deren Reihenfolge von den 
Eigentümlichkeiten des Baues ihrer Wurzelhauben abhängen. 
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die Dermatogenreihe mit den von ihm ausgehenden und sich nach unten 
verzweigenden Zellreihen gezeichnet, und in Abb. 7B einige vertikale 
Zellreihen der Säule mit den anliegenden schrägen peripheren Reihen der 
Wurzelhaube. 

Bei Vicia teilen sich durch tangentiale Scheidewände die die Säule 
bildenden Initialen öfter als die Initialen der Seitenteile der Wurzelhaube. 
Das Wachstum der Säulenzellwände in Querrichtung (senkrecht zur Ober- 
fläche des Wurzelkörpers) geht augenscheinlich schneller vor sich als 
das Zellwachstum in derselben Richtung in den Seitenzellschichten 
(welche parallel dem Wurzelkörper angeordnet sind), weshalb die an der 
Grenze zwischen diesen Reihen liegenden Zellen während ihrer Ent- 
fernung von den Initialen immer mehr und mehr eine abgeschrägte Form 
annehmen (sog. Deltazellen, s. Abb. 7B). Gegen die Wurzelhaubenspitze 
gehen beide Gruppen der Zellenreihen infolgedessen sogar fast parallel 
zueinander ab. 

In den Säulenreihen von Vicia teilen sich nicht nur die Initialen quer, 
sondern zuweilen auch die ihnen nächstliegenden Tochterzellen. Aus 
diesem Grunde läßt die Messung der aufeinanderfolgenden Zellen nicht 
auf ihren Zuwachs schließen. Neben den an Länge allmählich zunehmen- 
den Zellen stößt man hier erneut auf kurze Zellen, welche aus Tochter- 
zellen entstanden sind, die sich zum zweitenmal geteilt haben. Um den 
tatsächlichen Zuwachs zu bestimmen, muß man hier, wie auch in den 
letzten Fällen, nicht die einzelnen Zellen, sondern die Länge ganzer aus 
der Teilung der Tochterzellen entstandener Zellkomplexe messen. Solche 
Komplexe gelingt es leider aber nicht, in der Säule von Vicia Faba fest- 
zustellen, da hier weder T-förmige Wände noch charakteristische Ein- 
schnürungen zwischen den einzelnen Zellkomplexen auftreten!. Aus 
diesem Grunde konnte die Wachstumsgeschwindigkeit in der Richtung 
der Wurzelhaubenachse für Vicia nicht bestimmt werden. Augenschein- 
lich nimmt sie hier jedoch, gleich wie bei den letztbeschriebenen Pflanzen, 
allmählich bis zu völligem Stillstand ab, da im mittleren Teile der Säule 
(wo die Zellen ihre Teilungsfahigkeit schon eingebüßt haben), die Zellenlänge 
die gleiche bleibt. So haben z. B. die Zellen in Abb. 7B in der rechten 
Säulenreihe, von der Initiale abwärts, folgende Längen in y. (die 
Länge wurde zwischen der Mitte der gegenüberliegenden Wände ge- 
messen): 17, 18, 15, 22, 20, 22, 18, 26, 26, 26, 26, 20u. Verschiedene 
Säulenreihen anderer Wurzeln ergeben dieselben Verhältnisse. 

In der Längsrichtung (der Grenze des Wurzelkörpers entlang) lassen 
sich die durch T-förmige Wände begrenzten Zellkomplexe in der Wurzel- 
haube von Vicia Faba am leichtesten an der inneren, das Dermatogen 
bildenden Reihe untersuchen. Die Zellen besitzen hier eine andere Form, 
weshalb sich diese Reihe eine gute Strecke lang verfolgen läßt. Ebenso 

1 Wie z. B. im Wurzelkörpermeristem der Gramineen, die ich in meiner letzten 
Arbeit (WaGNER 1937) beschrieben habe. 
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wie bei Allium wächst die Länge der zwischen den T-förmigen Wänden 
befindlichen Zellko: ıplexe im allgemeinen von der Spitze zum basalen 
Teil der Wurzel mehr und mehr an. Das Längenverhältnis der Nachbar- 
zellkomplexe variiert aber hier noch mehr. Die Berechnung der Wachs- 


tumsgeschwindigkeit (nach der Formel V — 2 ) ergibt eine Reihe stark 
abweichender Zahlen, welche keine bestimmte Vergrößerung oder Ver- 
minderung bemerken lassen. So zeigt z. B. die Länge der durch T-förmige 
Wände begrenzten Zellkomplexe im Dermatogen eines Haubenschnittes 
von Vicia, von welchem Abb.7 einen Teil veranschaulicht, folgende 
Größen: 104, 137, 287, 355, 372, 573 u, was als relative Wachstums- 
geschwindigkeit: V, =03; V,=1,1; V;=0,2; V,=0,1; V, — 0,5 
ergibt. Dasselbe läfit sich auch bei anderen Wurzeln beobachten. 

In ‘entfernteren Komplexen, deren Zellen sich stark ausdehnen, 
nimmt das Wachstum ohne Zweifel zu; allein in diesen Teilen ist es schon 
unmöglich, die einzelnen Komplexe zu erkennen, weil hier die T-förmigen 
Wände wegen scharfer Deformation der Wurzelhaubenschichten nicht 
aufzufinden sind. So sehen wir auch bei Vicia Faba eine Verringerung 
der relativen Wachstumsgeschwindigkeit längs der Haubenachse und deren 
Zunahme in Längsrichtung (entlang dem Dermatogen). Dabei beginnt 
die Zunahme bedeutend weiter von der Wurzelspitze als bei Allium, 
was sich durch die größeren Ausmaße der Wurzeln von Vicia erklären 
läßt. 





5. Helianthus annuus. 

Die Wurzelhaube von Helianthus annuus (Abb. 8), weist im allgemeinen 
denselben Bau auf wie diejenige von Vicia. Im Zentrum befinden sich 
aus einer Gruppe transversal gelegener Zellen entstandene vertikale 
Zellreihen, die eine Säule bilden. Außerhalb der Säule sind die Zellen 
in tangentialen Reihen angeordnet, welche parallel der Oberfläche des 
Wurzelkörpers und der Haube verlaufen (die T-förmigen Wände sind mit 
dem Scheitel nach oben und auswärts gekehrt). Die innerste Zellschicht 
bildet das Dermatogen. An der Grenze zwischen den Seitenzellreihen 
und der Säule sind, wie bei Vicia, abgeschrägte Zellen (Deltazellen) zu 
bemerken. 

Hier gelingt es ebenfalls nicht, den Längezuwachs der Zellwände 
(längs der Grenze des Wurzelkörpers) zu bestimmen. Im Dermatogen 
sind die von T-förmigen Wänden begrenzten Zellkomplexe besonders 
deutlich zu unterscheiden. Diese Komplexe haben aber in denselben 
Entwicklungsstadien ganz verschiedene Längen. So ist z.B. im Der- 
matogen des Wurzelhaubenschnittes von Helianthus, dessen einen Teil 
die Abb. 8 darstellt, der erste Komplex 61 y lang und besteht aus 4 Zellen, 
der zweite 70 y und enthält 4 Zellen, der dritte 270 y mit 15 Zellen, der 
vierte 2114 mit 17 Zellen; woraus die Wachstumsgeschwindigkeit sich 
folgendermaßen ergibt: V, = 0,1; V, = 2,9; V; = —0,2. So unregel- 
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mäßige Verhältnisse treffen wir auch bei anderen Wurzeln an, was darauf 
hindeutet, daß die Bildung der T-förmigen Wände in den Initialen der 
Wurzelhaube von Helianthus nach verschiedenen Zeitabständen vor sich 
geht, die keinen Anhaltspunkt zum Berechnen der Wachstumsgeschwin- 
digkeit der betreffenden Zel- 
len bieten. Man kann nur sa- 
gen, daß in den von der Wur- 
zelspitze entfernteren Teilen 
der Wurzelhaube, in der Zone, 
wo alle Gewebe der Wurzel 
ihr Wachstum beschleunigen, 
auch die Wände der Derma- 
togenzellen von Helianthus- 
Wurzeln ein intensiveres 
Wachstum entwickeln müs- 
sen. 

Die Wachstumsgeschwin- 
digkeit längs ihrer Achse 
kann für die Haubenzellen 
von Helianthus annähernd 
bestimmt werden, indem man 
die Länge der hintereinander- 
liegenden Zellen der Säule 
mißt. Ebenso wie bei Vicia 
variieren die einem und dem- 
selben Entwicklungsstadium 
angehörenden und in gleicher 
Entfernung von den Initialen 
befindlichen Säulenzellen von 
Helianthus in ihrer Größe, 
was ohne Zweifel durch noch- 
malige Teilung der Tochter- 
zellen bedingt ist. Aber im 
allgemeinen bewahren sie un- cé a = 
gefähr dieselbe Länge. So yon Helianthus annuus. 

z. B. ist auf Abb. 8 die Länge 

der Tochterzellen (von der zweiten oben angefangen), zwischen den 
mittleren Teilen der gegenüberliegenden Querwände gemessen (in zwei 
rechts liegenden Säulenreihen) aufeinanderfolgend gleich den Größen: 
1. Reihe: 26, 15, 15, 15, 20, 24, 18, 24; 2.Reihe: 11, 17, 20, 17, 18, 20, 18, 
18 u. Diese Zahlen zeigen, daß die Säulenzellen nach ihrer Absonderung 
von den Initialen schnell bis zu einer gewissen Größe heranwachsen (bis 
20—30 u), worauf sie ihr Wachstum vollkommen einstellen; die Säulen- 
reihen verlängern sich späterhin nur infolge steten Hinzukommens neuer 
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Zellen von den Initialen her. Dies kann man auch bei anderen Wurzeln 
beobachten. Im allgemeinen verläuft die Wurzelhaubenentwicklung von 


Abb. 9. Wurzelhaube 
von Sinapis alba. 





Helianthus nach demselben 
Typus wie bei Vicia. 


6. Sinapis alba. 

Das Zellnetz der Wurzel- 
haube von Sinapis alba 
(Abb. 9) besteht aus regel- 
mäßig gebauten periklina- 
len und antiklinalen Rei- 
hen. An radialen Längs- 
schnitten dieser Wurzel 
laufen die periklinalen Zell- 
reihen durch die ganze 
Wurzelhaube, ohne sich 
in deren mittlerem Teile 
zu unterbrechen, wo diese 
Reihen bei anderen Pflan- 
zen durch vertikale Säulen- 
reihen ersetzt werden. Die 
inneren dieser periklinalen 
Reihen bilden bei Sinapis 
die  Dermatogenschicht. 
Neben den Periklinalreihen 
kann man in der Mitte der 
Wurzelhaube auch noch 
antiklinale Reihen beob- 
achten, welche die ersteren 
kreuzen, ohne ihre Regel- 
mäßigkeit zu beeinträch- 
tigen. Darum fällt es auf 
den ersten Blick schwer, zu 
entscheiden, welche Zellen 
im mittleren Teil der Wur- 
zelhaube Schwesterzellen 


sind. Handelt es sich hier um vertikale (antiklinale), durch Säuleninitialen 
getrennte Reihen, oder fehlt hier im Gegenteil die Säule vollständig, und 
sind alle Zellen der Haube in Reihen angeordnet, welche durch Initialen 
mit T-förmigen Wänden getrennt sind? Diese T-förmigen Wände treten 
deutlich an den Seitenteilen der Haube hervor. 

Bei aufmerksamer Untersuchung des Zellnetzbaues von Sinapis- 
Wurzeln findet man, daß die vertikalen Zellreihen nichts anderes als 


Säulenreihen darstellen und von durch tangentiale Wände sich teilenden 
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Initialen herstammen. Diese Initialen sind transversal angeordnet und 
wachsen entlang der Wurzelhaubenachse. Zu ihren Seiten befinden sich 
andere Initialen, welche sich durch T-förmige Wände (d. h. abwechselnd 
in zwei senkrecht zueinander liegenden Richtungen) teilen und parallel 
der inneren Fläche der Wurzelhaube wachsen. Die regelmäßigen peri- 
klinalen Zellreihen im mittleren Haubenteil entstehen dadurch, daß die 
tangentialen Teilungen der Säulen- und der Haubeninitialen zeitlich 











Abb. 10. Entwickl h der Wurzelhaube von Sinapis alba. 


immer übereinstimmen; die periklinalen Querwände der vertikalen 
Nachbarsäulenreihen und die Längswände (die auch periklinal zur inneren 
Fläche der Haube sind) der Seitenreihen erscheinen auf einer Höhe und 
bilden ununterbrochene Periklinen. 

Das Schema der Abb. 10 veranschaulicht die Entwicklung einer 
Wurzelhaube von diesem Typus. Hier teilen sich durch T-förmige Wände 
nur die dem Dermatogen anliegenden Initialzellen. Auch findet man die 
Fälle, wo einige Tochterzellen diese Teilung besitzen, während der Zell- 
netzbau ein wenig komplizierter ist. Außer den T-förmigen Wänden 
entstehen in der Wurzelhaube von Sinapsis noch einfache Scheidewände, 
die in Abb. 10 durch Punktierung bezeichnet sind. Dicke Linien trennen 
auf diesem Schema die Säulenreihen von den schrägen Seitenreihen des 
Haubengewebes. 
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Die groBe RegelmaBigkeit im Bau des Haubenzellnetzes von Sinapis 
gestattet die Bestimmung der relativen Wachstumsgeschwindigkeit der 
Zellwände in verschiedenen Richtungen durch Messungen der ent- 
sprechenden Nachbarzellkomplexe. Um das Wachstum in Langsrichtung 
(der Grenze des Wurzelkérpers entlang) zu bestimmen, habe ich bei 
Sinapis ebenso wie bei den vorhergehenden Dikotyledonen die Lange 




















der von T-férmigen Wänden begrenzten Zellkomplexe gemessen. Um 
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das Wachstum in Querrichtung (langs der Wurzelachse) zu bestimmen, 
wurden die Größen der Zellkomplexe der Säule verglichen. Solche Kom- 
plexe konnten leicht gefundcn werden, da die Längswände der Seiten- 
reihen mit den Querwänden der vertikalen Säulenreihen in ihrer Bildung 
vollkommen übereinstimmen: die Grenzen dieser Zellkomplexe treffen 
mit der Basis der durch T-férmige Wände verbundenen Seitenreihen 
zusammen. 

Tabelle 3 bringt links in Mikron die Länge der Zellkomplexe des 
Dermatogens und der Säule, und rechts die daraus berechnete Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der Zellwände. Aus den Zahlen der ganzen Tabelle 
und besonders aus den unten angeführten Durchschnittszahlen ist zu 
ersehen, daB im allgemeinen auch in der Wurzelhaube von Sinapis wie 
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bei den voruntersuchten Pflanzen eine Wachstumsbeschleunigung der 
Zellwände in Längsrichtung (zum Wurzelkörper) und eine Abnahme dieser 
Geschwindigkeit in Querrichtung (längs der Haubenachse) stattfindet. 


So sieht man nun, daß die Entwicklung der Wurzelhaube der soeben 
betrachteten Angiospermen so ziemlich nach einem Typus geschieht. Im 


mittleren Teile der Haube sind die Zellreihen in eine mehr oder weniger 


in Wurzelhauben von Sinapis alba. 





























Relative Wachstumsgeschwindigkeit 
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ausgesprochene vertikale Säule vereinigt, welche aus transversal gelegenen 
Initialzellen entsteht. Diese Initialen teilen sich nur durch tangentiale 
Wande und wachsen in der Richtung der Haubenachse. In derselben 
Richtung teilen sich und wachsen die Tochterzellen, die dann später bei 
ihrer Verdrängung an den Rand ihr Wachstum verlangsamen. An den 
Seiten der Säule laufen die Zellreihen in anderer Richtung: parallel der 
Oberfläche des Wurzelkörpers. Sie entstehen aus anderen, in dieser 
Richtung wachsenden Initialen, welche sich abwechselnd quer und längs 
teilen; ihre Tochterzellen teilen sich dann nur quer, wodurch sich Zell- 
reihen bilden, die sich zu den Initialen hin verzweigen. Die relative 
Wachstumsgeschwindigkeit ihrer Zellen nimmt, im Gegensatz zu den 
Säulenzellen, in der Richtung der Zellreihe nach und nach zu. 
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Abb. 12. Wurzelhaube von Triticum vulgae. 
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7. Avena sativa, Triticum 

vulgare, Hordeum vulgare. 

Die Wurzelhauben dieser 
Pflanzen weisen eine gleich- 
artige Entwicklung auf. Die 
Abb. 11, 12 und 13 veranschau- 
lichen Längsschnitte durch die 
Wurzelhauben von Avena sativa, 
Triticum vulgare und Hordeum 
vulgare. Ihr Aufbau unterschei- 


det sich sichtlich von dem- 


jenigen der oben untersuchten 
Pflanzen. Die Zellenreihen sind 
hier anders angeordnet und ver- 
zweigen sich in anderen Rich- 
tungen. Sie laufen nicht dem 
Wurzelkörper parallel, sondern 
entfernen sich von ihm unter 
einem rechten (im Zentrum) oder 
unter schrägen Winkeln (an den 
Rändern). Dabei verzweigen sie 
sich nicht nach unten zur Wurzel- 
achse, wie bei den früheren 
Pflanzen, sondern nach oben, in 
der Richtung des Wurzelkörpers. 
Die Wurzelhaube entwickelt kein 
Dermatogen. 

Dieser von anderen Angio- 
spermen so verschiedene Aufbau 
der Wurzelhaube von Gramineen 
wird dennoch von ScHUEPP un- 
ter dasselbe von ihm für andere 
Pflanzen aufgestellte Grund- 
schema der Entwicklung ge- 
bracht. Er meint, daß hier wie 
dort die das Haubengewebe er- 
zeugenden Initialen sich durch 
T-förmige Wände teilen, wobei 
der Scheitel des T von der 
Haubenachse weggerichtet ist. 
Das aus SchüEpps Arbeit ent- 
nommeneSchema(ScHüErP1926, 


Abb. 33) ist in Abb.14 wiedergegeben. Um Schürrrs Schema verständ- 
licher zu machen, ist in Abb. 15 oben das allgemeine Schema der Teilung 
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der Wurzelhaubeninitialen durch T-férmige Wände ausgeführt (Fig. A) 
und unten vergrößerte Teile der SCHÜEPPs Schemata (in umgekehrter 
Lage und mit anderen Beziehungen) für die gewöhnliche Entwicklung 
der Wurzelhaube von Angiospermen (Fig. B) und für den Fall von 
Gramineen (Fig.C) (Schüzrrr 1926, Abb. 8b und 33). Die Linien OR 
bezeichnen die Haubenachse, OS die Grenze zwischen Wurzelhaube und 
Wurzelkörper. Die Buch- 


staben a,b,c,d,, asbacads. . À ee” ÿ 
bezeichnen die einander a | 

in den drei Schemata ent- 4 x en 
sprechenden T-förmigen Ä . Ag 
Wände, je nach ihrer Ent- Aid rr 














— (ku 
Plerom  Periblem 
Abb. 13. Wurzelhaube von Hordeum vulgare. Abb. 14. Schema einer Gramineen- 

wurzelspitze. (Nach ScHUEPP.) 
SCHÜEPP meint, indem er sein Schema der Wurzelhaubenentwicklung 
der Gramineen aufstellt (Abb. 14), bei dieser Haubenform „müssen Längs- 
wachstum und Abnutzung der Haube im Vergleich zum Wachstum des 

Wurzelkörpers sehr intensiv sein“ (a.a.O. S. 74). Beim Vergleich der 

beiden Haubenzellnetztypen (B und C in Abb. 15) zeigt es sich auch, daß 

der Typus C von dem Typus B abgeleitet werden kann, wenn im Falle B 

das Wachstum der tangentialen Wände in Querrichtung (längs der 

Wurzelachse OR) zunimmt und in Längsrichtung (parallel der Linie OS) 

abnimmt. Dabei wird jede tangentiale Wand ihre Geschwindigkeit ver- 

mindern, je mehr die Zellen an den Rand verschoben werden. Dann wird 

im Falle C die Wand 6,d,<c,a, b,d,<c,a usw., und dadurch werden hier 

im Falle B die sich voneinander entfernenden Linien cyes, Cy, C1&%--- 

zusammenlaufen. Aus Abb. 15 sieht man, daß die den Scheitel des T’s 

bildenden Linien ce, c,¢,, Cye2. . . in beiden Fällen (B und C) verschiedene 

Stellungen zur äußeren Oberfläche der Haube einnehmen. 


Ep. 











48 N. Wagner: Über die Entwicklungsmechanik 


Dieses von ScHüEPP für die Haubenentwicklung der Gramineen vor- 
geschlagene Schema besitzt den Vorzug, daB die verschiedenen Wurzel- 
haubentypen der Angiospermen in ein Entwicklungsprinzip zusammen- 
gefaBt werden. Mir scheint jedoch ein anderes Entwicklungsschema der 
Hauben dieser Pflanzen weit mehr Wahrscheinlichkeit zu besitzen, was 
ich durch Tatsachenmaterial zu begriinden versuchen will. 

£ Wenn wir ScHÜEPPs Schema auf Abb.15C 

mit dem tatsächlichen Bilde des Wurzel- 
€  haubenzellnetzes der Gramineen vergleichen 
(z. B. mit Abb. 11), so bemerken wir einen 
auffallenden Unterschied: Auf beiden Ab- 
bildungen verzweigen sich die Zellreihen 
von unten nach oben, aber die im Zentrum 
gelegenen Zellreihen auf dem Schema der 
Abb. 15C verzweigen sich 
. viel öfter als die Reihen 
an den Rändern, am Prä- 
parat hingegen entwickeln 
sich die Reihen gleichmäßig 
(abgesehen von den äußer- 
sten Zellreihen). Nach 
ScHÜEPPs Schema kann 
dieses nur in dem Falle 
vorkommen, wenn außer 
den Initialen auch ihre 
Tochterzellen sich durch 
T-förmige Wände teilen. 
Abb.16 bringt diese Kor- 
Abb. 15. Schema der verschiedenen Typen der rektur. Aber auch hier 
Wunihauiien (9. 2.0 atch, Koma.) stoBen wir auf Wider- 
spriiche zum Tatbestand: die benachbarten vertikalen Zellreihen haben 
hier nicht das gleiche BreitenmaB, und dann sind die Wände bd, 
b,d,, welche dem Schema zufolge eine Linie bilden müssen, an dem 
Präparat unterbrochen; und umgekehrt, Scheidewände wie c,e,/,h, 
bestehen auf dem Schema aus zwei Zellwänden, deren Entstehung 
zeitlich nicht zusammenfällt, weshalb die eine nicht notwendigerweise 
die Fortsetzung der anderen darzustellen braucht; im Präparat jedoch 
bilden sie ununterbrochene Linien, welche auf ihre gemeinsame Her- 
kunft hindeuten. Um alle diese Widersprüche in ScHÜEPPs Schema 
auszugleichen, müßte man annehmen, daß außer dem besonders inten- 
siven Wachstum längs der Haubenachse und der Geschwindigkeits- 
abnahme längs dem Wurzelkörper noch mehr Veränderungen der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit in anderen Richtungen stattfinden, welche die 
Reihen des Schemas mit den Reihen des Präparats in Einklang bringen. 


c/s. 
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Das würden aber ganz unbegründete Voraussetzungen sein, die sich nicht 
beweisen lassen. 

Im Laufe meiner letzten, wie auch der vorliegenden Arbeit habe ich 
eine groBe Anzahl Wurzeln von Avena, Triticum und Hordeum unter- 
sucht, und es war mir immer klar, daB die Längs- 
zellreihen von der Basis bis zur Haubenspitze hier 
eine genetisch verbundene einheitliche Zellreihe dar- 
stellen und in keinem Falle zusammengesetzte, wie 
es dem Schema Abb. 16 zufolge ware. Auch scheint 
mir die Entwicklung des Zellnetzes in den Wurzel- | 
hauben der erwähnten Gramineen viel einfacher zu 
sein. Die anders angeordneten Zellreihen und die _ 
Richtung ihrer Verzweigung erkläre ich durch eine 
andersartige Orientierung der T-förmigen Scheide- 
wände in den Initialzellen ihrer Hauben. Wie auch . 
bei den schon besprochenen Pflanzen teilen sich die 
Initialzellen hier zuerst in Querrichtung, dann in 
Längsrichtung; es liegt nur bei Allium, Vicia und 
einigen anderen die Basis der sich durch T-förmige Abb. 16. 
Wände teilenden Initialen auf der Haubenachse und 
verschiebt sich die erste durch Querteilung entstandene : Tochterzelle 
zur Seite; dagegen liegt bei Avena, Triticum und Hordeum die Basis 
der Initialen an der Grenze des Wurzelkörpers (des Dermatogens), und 
die erste durch Querteilung abgesonderte Tochterzelle geht nach unten. 
Mit anderen Worten: bei Allium, Vicia und : 
anderen sind die sich durch T-férmige Wände Alien. Avene. 2 
teilenden Wurzelhaubeninitialen in longi- , pers” ' permit. 
tudinaler Richtung (langs der Achse) ange- 5 H 
ordnet, bei Avena, Triticum und Hordeum I; DV; 
in transversaler (längsder Dermatogengrenze). # 1 7 
Abb. 17 veranschaulicht schematisch die 
Orientierung der Wurzelhaubeninitialen in Abb. 17. 
diesen beiden Fällen. Die transversale An- 
ordnung der Wurzelhaubeninitialen bei diesen Gramineen läßt sich noch 
durch die Verteilung der Mitosen beweisen, worüber ich späterhin 
sprechen werde. 

Abb. 18 bringt das von mir vorgeschlagene Entwicklungsschema für 
Avena, Triticum und Hordeum. Im Vergleich zum Schema für Allium 
(Abb. 6) scheint dieses Schema um 90° gedreht. Die aufeinanderfolgen- 
den Entwicklungsstadien des Haubenzellnetzes tragen die Ziffern 1—8. 
Im Stadium 8 entsprechen die Abschnitte ab,d,c,, ab,d,c,, ab,d,c, und 
der ganze Kemplex abdc den 2., 4., 6., 8. Entwicklungsstadien, welche 
voneinander durch die Zeitspanne eines Plastochrons getrennt sind. 
Ebenso wie bei Allium werden die Zellen im Laufe ihrer Entwicklung 
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an die Peripherie verschoben. Die im Stadium 8 mit 4, 3, 2, 1, 4a, 3a, 
2a und 4b, 3b bezeichneten Zellkomplexe entsprechen nach Lage und 
Form den Entwicklungsstadien der Komplexe 4, 4a und 4b. Die auf- 
einanderfolgende Lage solcher Zellkomplexe wird durch Pfeile angezeigt. 
Die Linien dieser Pfeile entsprechen den Verschiebungskurven von 
SCHÜEPP. 

Zwischen den T-förmigen Scheidewänden bilden sich bei Avena, Tri- 
ticum und Hordeum noch andere einfache Querwände. Wie auch bei 


ees OE Allium kann man die Ent- 












stehung solcher Zellen auf 

zweierlei Arten erklären: 

pa entweder stammen sie von 
Tochterzellen nach deren 

7 à Absonderung von Initialen 

durch T-förmige Wände her, 


oder es sondern sich die 
durch einfache Wände ge- 
teilten Zellen allmählich von 
der Initiale ab, welche dabei 
von Zeit zu Zeit eine Längs- 
teilung durchmacht, indem 
sie eine neue T -férmige 
Scheidewand erzeugt. Im 
ersten Fall bedeutet die 
zwischen zwei T-förmigen 
Wänden befindliche Zell- 
Abb. 18. Entwicklu h des rechten Teils der reihe einen — einer Toch- 
Wurzelhauben von einigen Gramineen. terzelle der Initiale erzeug- 
ten Komplex; im zweiten 
Falle sind die Zellen der zwischen zwei T-förmigen Wänden liegenden 
Reihe keine Schwesterzellen (d.h. sie sind aus verschiedenen Teilungen 
entstanden) und bilden daher keinen ganzen Komplex. 

Bei der ersten Entstehungsart mußte die Zahl der Zellen des zwischen 
T-förmigen Wänden liegenden Komplexes nach und nach anwachsen, je 
mehr die Komplexe sich von der Initiale entfernen; bei der zweiten Art 
hingegen kann ihre Zahl stets dieselbe bleiben. Aus Abb. 11, 12, 13 ist 
zu ersehen, daß die Zellen sich hier nach dem zweiten Prinzip entwickeln, 
da ihre Zahl in den Komplexen (in den vertikalen, zwischen zwei T- 
förmigen Wänden befindlichen Reihen) ungefähr konstant bleibt. Darauf 
weist auch die Verteilung der Mitosen in der Wurzelhaube hin. Während 
bei Allium und Vicia die Zellteilung in den Komplexen (zwischen T- 
förmigen Wänden) in verschiedenen, oft recht bedeutender Eintfernungen 
von der Initiale vor sich geht, finden fast alle Teilungen in der Wurzel- 
haube von Avena, Triticum und Hordeum nur an der Basis (neben dem 
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Dermatogen) statt 1, d. h. es teilen sich hier nur die Initialen oder die neben 
ihnen gelegenen Zellen. Auf Tabelle 4 findet man die Anzahl der in den 
Wurzelhauben einiger Gramineen festgestellten Mitosen, auch sind hier 
die Entfernungen der Teilungen von Dermatogen angegeben. Aus dieser 


Tabelle 4. Mitosenverteilung in Wurzelhauben von Gramineen. 














Anzahl der Mitosen 
$s absolute in % 
Pflanzen ask à a z = 35 & © = u F4 
Be | G48 | Sea | Eas Déas 88 das | bas Faas 
3 N oge © 
BGs | NE] NE SUN E) age | ESE | SE SE 
Avena sativa . . 12 60 + D LS — 88 3 9 _ 
Triticum vulgare 6 25 | — 81 6 13 si 
Hordeum vulgare 5 18 1 1 os 90 5 5 _- 
Saule 265 31 32 1 81 9 10 — 
nal | Seiten-| 14 

ays | reihen 16 | 5 | 1 | 5 | 5 | 19 | 3 | 19 





























Tabelle sehen wir, daB die Mehrzahl der Teilungen (88% bei Avena, 
81% bei Triticum, 90% bei Hordeum) neben dem Dermatogen stattfindet, 
d. h. in den Initialen, sehr wenige nur eine oder zwei Zellen weiter und 
keine einzige in größerer Entfernung. 


Da in jeder vertikalen Zellreihe der Wurzelhaube von Avena, Triti- 
cum und Hordeum fast alle Zellen durch aufeinanderfolgende Absonde- 
rungen von einer Initiale entstehen und in der Regel sich weiterhin 
nicht mehr teilen (außer den Nachbartochterzellen), so kann man ihre 
Wachstumsschnelligkeit (längs der Haubenachse) auf zwei Arten be- 
stimmen. Einmal kann man, wie ich es bei Allium getan habe, nur ganze 
Zellgruppen zwischen T-förmigen Scheidewänden ins Auge fassen. Nach 
dem Schema Abb. 18 sich richtend, kann man dann versuchen, an dem 
Präparat Zellkomplexreihen zu finden, welche den aufeinanderfolgenden 
Entwicklungsstadien ähnlicher Zellgruppen entsprechen, wie z.B. die 
Reihen 4, 3, 2, 1 oder 4a, 3a, 2a des Schemas. Messen wir die Längen 
dieser Reihen, so gewinnen wir durch Berechnung auch die relative 
Schnelligkeit ihres Wachstums. Ergibt eine derartige Schnelligkeit für 
das Schema der Abb. 18 (Stadium 8) in der Richtung der Haubenachse 
die Größen V, = or. Ba Wi by So bs i= Moh aan bs 
man an dem Praparat diese GréBen durch die entsprechenden Langen der 
Zellkomplexe in den zwischen T-förmigen Scheidewänden befindlichen ver- 
tikalen Reihen ersetzen. Zum zweiten kann man die Länge der einzelnen 
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Zellen in der Reihe eines Zellkomplexes messen. Da alle diese Zellen nach- 
einander aus einer initiale stammen und sich nicht mehr weiter teilen, 
so entspricht ihr Längsverhältnis der Wachstumsgeschwindigkeit. Bei 
der Zentralreihe (längs der Haubenachse) kann man diese Messungen 
auch an den folgenden Komplexen fortführen, weil sie fortlaufende Ent- 

wicklungsstadien darstellen. Bei der zweiten Methode, die Wachstums- 
geschwindigkeit zu bestimmen, sind die gewonnenen absoluten Schnellig- 
keitsgrößen selbstverständlich kleiner als bei der ersten Methode, da hier 
Entwicklungsstadien untereinander verglichen werden, die durch kleinere 
Zeitabschnitte voneinander getrennt sind!. Da für uns in diesem Falle 
nur die Variationen der relativen Größe der Wachstumsgeschwindigkeit 
von Interesse sind (d. h. wir wollen feststellen, ob die Wachstumsgeschwin- 
digkeit der Zellwände eine gleichmäßig beständige ist oder ob sie 
Änderungen nach dieser oder jener Richtung durchmacht), so können 
beide Methoden angewandt werden. Man darf nur nicht vergessen, daß 
die dabei gefundenen Schnelligkeitsgrößen nicht untereinander zu ver- 
gleichen sind, da beide Methoden den Zuwachs für verschiedene Größen 
und verschiedene Zeitabschnitte bestimmen. 

Die Feststellung der relativen Wachstumsgeschwindigkeit längs der 
Haubenachse nach der ersten Methode, d.h. durch Längenmessungen 
ganzer, zwischen T-förmigen Scheidewänden befindlicher Komplexe, er- 
weist sich für Avena, Triticum und Hordeum als praktisch unanwendbar, 
da längs der ganzen Wurzelhaube nur zwei solcher Gruppen deutlich 
gebildet erschienen; die dritte war schon stark deformiert (s. Abb. 11, 
12, 13). Aus den zwei gegebenen Größen (1, und /,) konnte aber nur eine 


Geschwindigkeitsgröße gefunden werden (v= 4 aa). Um die Wachs- 


tumegeschwindigkeit längs der Haubenachse zu bestimmen, müssen wir 


1 Das | 1 Das Gesagte kann durch folgendes Beispiel leicht erhellt werden: Stellen wir 
uns eine Reihe und mit gleicher Geschwindigkeit wachsender 
Zellen vor, die sich nach gleichen Zeitabschnitten von der Initialzelle absondern; 
dabei sei jede folgende Zelle zweimal so groß wie die vorhergegangene (die Zahl 2 
wähle ich der Einfachheit wegen). Dann kann man die aufeinanderfolgenden Zell- 
längen durch die Zahlenreihe 1, 2, 4, 8, 16, 32 usw. ausdrücken. Die Feststellung 
der Wachstumsgeschwindigkeit dieser Zellen ergibt nun verschiedene Zahlen, je 

, während welcher Zeitspanne die Zellabschnitte verglichen werden, d.h. 
welche Zeiteinheit wir annehmen. Wenn wir z. B. annehmen, daß für unseren Fall 
eine Initialzelle während einer Zeiteinheit (= m Stunden) eine Tochterzelle ab- 
sondert, so ist die Wachstumsgeschwindigkeit an verschiedenen Stellen der genannten 
Reihe: ei - 1; , = ; 3 - =1; Vo= = = 1 usw. Nehmen wir 

als Zeiteinheit zweimal so viel Zeit (= 2m Stunden), während welcher zwei 
Tochterzellen sich von der Initiale absondern, so miissen wir Abschnitte mit zwei 
Zellen messen und vergleichen, d.h. die Zahlen 3, 12, 48 usw. (1+2 = 3, 
4+8 = 12, 16+32 = 48), weshalb auch die absoluten Größen der Wachstums- 
geschwindigkeit größer sein werden: V, = = = = 3; V, = ar = 3 usw. 
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uns daher an die zweite Methode halten, d.h. die Längen der einzelnen 
Nachbarzellen der Reihe messen. In Tabelle 5 sind in Rechtecken oben 
die Längen der Zellen in y angeführt, wie diese in dem Zentralteil 
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der Wurzelhaube aufeinander folgen. Die Zahlen sind aus den in den 
Zeichnungen 11, 12 und 13 veranschaulichten Schnitten genommen; 
die Nummern der Reihen von oben entsprechen den Reihennummern 
in den Abbildungen. Die Rechtecke der Tabelle entsprechen den Zell- 
reihen der Schnitte. Die durch einen horizontalen Strich abgegrenzten 
oberen Zahlen zeigen die Länge der Initialzellen an, die an das Dermatogen 
stoßen. In den Rechtecken unten sind die aus diesen Zahlen nach der 
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Formel V — oe berechneten relativen Wachstumsgeschwindigkeiten 


angegeben. In dieser Tabelle fällt auf, daB viele den Initialen nahe- 
gelegenen Zellen (die zweiten nach oben) kiirzer als die Initialen selbst 
sind. Damit hangt es zusammen, daB die in der Tabelle der Wachstums- 
geschwindigkeiten angefiihrten oberen Zahlen eine negative Bedeutung 
gewinnen (denn in der Formel V = 2—4 ist 1, < i). Solche Langen- 
verhältnisse lassen sich dadurch erklären, daB bei den untersuchten 
Gramineen die Teilungen, wie schon oben bemerkt, hauptsächlich in den 
Initialzellen stattfinden. Deshalb trifft man unter den ihnen benach- 
barter Tochterzellen viele neu abgesonderte Zellen, die noch eine flache 
Form haben. Die Initialzellen selbst wachsen dem Anschein nach schneller, 
was die Entstehung solcher Formen erklärt, wie sie die oberen Zellenpaare 
der Reihe 7 in Abb. 11 und 7 in Abb. 12 oder der Reihen 8 und 15 in 
Abb. 13 veranschaulichen!. Darum muß man bei der Berechnung der 
Wachstumsgeschwindigkeit von der Größe der Initialen absehen, welche 
in einem anderen Tempo wachsen und sich teilen, als die von ihnen ab- 
gesonderten Tochterzellen (in der Tabelle sind sie durch einen Strich 
getrennt) und nur die Länge der Tochterzellen, angefangen von der 
zweiten oben’ in der Tabelle, miteinander vergleichen. 

Außer den Initialzellen teilen sich seltener auch die zwei nebenliegen- 
den Tochterzellen, was auch auf die Längenbeziehungen der Nachbar- 
zellen wirken kann. Einen solchen Fall bietet die zweite (von oben ge- 
rechnet) stark ausgedehnte Tochterzelle der Reihe 2 in Abb. 11. Diese 
Zelle steht dem Anscheine nach im Begriff sich zu teilen. Das Verhältnis 
ihrer Länge zur Länge der unter ihr liegenden Zelle ergibt auch eine nega- 
tive Größe. Wenn man jedoch solche selteneren Fälle außer acht läßt, 
wo durch wiederholte Teilungen die Längenverhältnisse negative Größen 
geben, so ersieht man aus Tabelle 5, daß das Wachstum der Zellen jeder 
Zellreihe ungefähr mit derselben Geschwindigkeit vor sich geht. Die 
Größe V schwankt gleichmäßig nach beiden Seiten ohne beachtenswerte 
Zu- oder Abnahme während der Verschiebung der Zellen an den Rand. 
Nur an der Haubenspitze, wo die Deformation der Zellen beginnt, nimmt 
ihr Wachstum schnell ab bis zum vollkommenen Stillstand. Dies läßt 
sich auch bei anderen Wurzeln beobachten. So kann man also als fest- 
gestellt annehmen, daß die relative Wachstumsgeschwindigkeit der Zell- 
wände längs der Wurzelachse bei Avena, Triticum und Hordeum stets un- 
gefähr konstant bleibt. 

Nach der Anordnung der T-förmigen Wände zu urteilen entspricht 
das Entwicklungsschema des Haubenzellnetzes von Avena, Triticum und 
~~ 1 Über die erhöhte Wachstumsgeschwindigkeit der Initialzellen im Wurzel- 


meristem vgl. meine letzte Arbeit (WAGNER 1937). Mit dem beschleunigten Wachs- 
tum der Initialen in der Wurzelhaube steht augenscheinlich auch ihre größere 


Teilungsfrequenz in Verbindung. 
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Hordeum demjenigen von Allium, um 90° gedreht. So können wir danach 
für die erwähnten Gramineen den Zuwachs an der Grenze des Wurzel- 
körpers auch nach den T-förmigen Scheidewänden bestimmen. Gleich 
wie im Schema Abb. 6, Fig. 8 in der Wurzelhaube von Allium die Strecken 
b,b,, b,b aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien der Teile b,b, dar- 
stellen, so sind auch im Schema Abb. 18, Fig. 8 in der Wurzelhaube der 
Gramineen die Strecken c;c;, c,c aufeinanderfolgende Entwicklungs- 
stadien der Teile c,c,. Haben wir nun an den Präparaten die entsprechen- 
den Teile gefunden und gemessen, so können wir die relative Wachstums- 
geschwindigkeit der Zellwände für die Wurzelhauben von Avena, Triti- 
cum und Hordeum längs dem Dermatogen bestimmen. Leider ist aber 
auch hier, gleich wie bei Allium, das Auffinden solcher Strecken sehr 
schwierig. Der Wechsel von Quer- und Längsteilung der Initialen findet 
bei den Gramineen nicht so regelmäßig statt, und die T-förmigen Wände 
entstehen dem Anscheine nach in verschiedenen Zeitabständen. Das ist 
z. B. daraus ersichtlich, daß die zwischen T-förmigen Wänden in verti- 
kalen Reihen angeordneten Zellkomplexe bei derselben Entfernung von 
den Initialen oft eine ganz verschiedene Anzahl von Zellen besitzen. 
Die Strecken czc,, C2C1, c,c können daher nach verschiedenen Zeitspannen 
entstanden sein. Außerdem deformieren sich die äußeren Zellreihen der 
Wurzelhauben von Gramineen sehr schnell, da ihre Hauben nur klein 
sind. Schon im zweiten oder dritten Komplex fällt es schwer, festzu- 
stellen, welche von den vertikalen Reihen untereinander durch T-förmige 
Scheidewände verbunden sind. Es stellte sich deshalb als ganz unmög- 
lich heraus, mit genügender Sicherheit die zusammengehörenden Kom- 
plexe nach den T-förmigen Wänden festzustellen. Jedenfalls zeigt ein 
genaues Studium des Wurzelzellnetzes an den Präparaten, daß hier von 
keiner Wachstumsbeschleunigung längs dem Dermatogen die Rede sein 
kann, denn die Zellreihen erweitern sich nicht im Laufe ihrer Verschie- 
bung an den Rand, sondern ziehen sich sogar zusammen. Daher ist mit 
großer Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daß längs am Dermatogen die 
relative Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in den Wurzelhauben 
von Avena, Triticum und Hordeum konstant bleibt oder sogar allmählich 
abnimmt. So findet hier das von mir für die Entwicklung des Hauben- 
zellnetzes der eben untersuchten Gramineen vorausgesetzte Schema, wel- 
ches von den, um 90° im Vergleich zu anderen Angiospermen gedrehten, 
von T-förmigen Wänden getrennten Initialen begleitet wurde, eine neue 
Bestätigung: die relativen Wachstumsgeschwindigkeiten der Zellwände der 
Wurzelhaube ändern hier auch ihre Richtung um 90°! So zeigen die Hauben- 
zellen bei Allium, Vicia und anderen eine größere Wachstumsgeschwindig- 
keit längs der Wurzelkörpergrenze und eine Geschwindigkeitsabnahme 
längs der Haubenachse; bei Avena, Triticum und Hordeum findet sich 
hingegen konstantes Wachstum längs der Haubenachse und langsameres 
längs dem Wurzelkörper. 
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8. Zea Mays. 

Der Bau der Wurzelhaube von Zea Mays unterscheidet sich merklich 
von demjenigen der Wurzelhauben der schon untersuchten Gramineen. 
Abb. 19 zeigt einen Teil des Längsschnittes durch die Wurzelspitze von 
Zea. Die Wurzelhaube erinnert auf den ersten Blick an die der Dikoty- 
ledonen. Ebenso wie dort sehen wir im Zentrum eine stark entwickelte 
Saule, welche die Hauptmasse der Wurzelhaube ausmacht, an den Seiten 





Abb. 19. Wurzelhaube von Zea Mays. 


laufen parallel dem Dermatogen schräge Zellreihen, die sich nach unten 
und zur Wurzelachse hin verzweigen. (Der Scheitel der T-férmigen Wand 
ist nach außen und aufwärts gerichtet.) Daraus könnte man schließen, 
daß der Haubenbau bei Avena, Triticum und Hordeum einen ganz beson- 
deren Typus darstellt, der nicht von der Gruppe abzuleiten ist, welcher 
auch Zea angehört. Aufmerksames Studium des Baues der Wurzelhaube 
von Zea führt jedoch zu einer anderen Schlußfolgerung. So bieten die 
Säulenzellreihen von Zea Mays, im Vergleich zu den Säulen der Wurzel- 
hauben der schon untersuchten Pflanzen, ein eigenes charakteristisches 
Bild: viele dieser Reihen verzweigen sich hinauf zur Basis der Wurzel- 
haube. So kann man denn sagen, daß die vertikalen Reihen im mittleren 
Haubenteil von Zea Mays einerseits an die Säule der Wurzelhaube der 
Dykotyledonen erinnern, andererseits aber auch an die Zellreihen der 
Wurzelhauben von Avena, Triticum und Hordeum. Wenn wir diesen 
Umstand damit zusammenstellen, daß die durch T-férmige Wände ver- 
bundenen schrägen Seitenreihen in der Wurzelhaube von Zea verhältnis- 
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mäßig wenig Raum einnehmen, und daß die Hauptmasse ihres Hauben- 
gewebes aus sich oft nach oben hin verzweigenden Reihen besteht, so 
kommt man leicht zu folgendem Schluß: Die Wurzelhaube von Zea Mays 
bildet nach ihrem Aufbau eine Übergangsform zwischen den typischen 
Hauben der Gramineen (zu welchen diejenigen von Avena, Triticum und 
Hordeum gehören) und den Wurzelhauben anderer Pflanzen. Sodann kann 
man auch die Wurzelhauben dieser Gramineen aus den Säulen anderer 
Pflanzen ableiten, indem man annimmt, daß die Initialen dieser Säulen 
die Fähigkeit erworben hätten, sich nicht nur quer, sondern auch 
in Längsrichtung zu teilen (T-férmige Wände mit nach unten gerich- 
tetem Scheitel zu bilden), wobei die seitwärts liegenden schrägen Zell- 
reihen sich nicht weiter entwickeln. Mit dieser neuen Fähigkeit der 
Längsteilung bekamen die Säuleninitialen augenscheinlich auch die Fähig- 
keit, an ihrer Basis in die Breite zu wachsen (längs der Oberfläche des 
Dermatogens). Eine solche veränderte Säule konnte darum in ihrer Basis 
breiter werden, und die Bildung von Seiteninitialen, welche die am 
Dermatogen gelegenen Reihen erzeugen, wurde überflüssig. Gemäß ihrer 
Struktur besitzt die Wurzelhaube der Gramineen auch eine andere Form: 
sie umschließt den Wurzelkörper nicht so weit, wie die Wurzelhauben 
anderer Pflanzen, welche Seiteninitialen haben, die hoch hinaufsteigende 
Zellreihen an der Grenze des Wurzelkörpers erzeugen. 

Die Ergebnisse der Abschätzung der Mitosen mit Bezug auf deren 
Entfernung vom Dermatogen sind in den zwei untersten Zeilen der 
Tabelle 4 verzeichnet. Die erste bringt die Anzahl der Säulenmitosen, 
die zweite die Mitosenanzahl in den schrägen peripheren Reihen mit 
T-förmigen Wänden. Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß die Zellteilung 
in der Säule von Zea-Wurzeln, wie auch bei anderen Gramineen, haupt- 
sächlich neben dem Dermatogen stattfindet (831% der Mitosen neben 
dem Dermatogen, 9% um eine Zelle weiter und 10% um zwei Zellen 
weiter). Folglich entsprechen die Säulenreihen von Zea auch nach diesem 
Kennzeichen den vertikalen Zellenreihen der Wurzelhauben anderer 
Gramineen. Hingegen trifft man in den schrägen Seitenzellreihen von 
Zea Mays Zellteilungen in größerer Entfernung vom Dermatogen. So 
weisen dieselbe Objekte in den Haubenseitenzellreihen im ganzen 27 Mi- 
tosen auf, von denen 16 neben dem Dermatogen lagen, 6 eine bis zwei 
Zellen von ihm entfernt und 5 in einer Entfernung von drei Zellen. Diese 
Verteilung der Mitosen unterscheidet sich schon sichtlich von den vor- 
untersuchten Gramineen und hängt augenscheinlich mit der anders- 
artigen Anordnung der Initialen zusammen, welche in diesem Teile der 
Wurzelhaube nicht längs dem Dermatogen liegen. Diese unterschiedliche 
Verteilung der Mitosen in den mittleren und äußeren Teilen der Wurzel- 
haube von Zea bestätigt die oben ausgesprochene Annahme, daß die 
Haubenbildung von Zea einen Übergang zwischen den Wurzelhauben der 
obenbeschriebenen Gramineen und denenanderer Angiospermen vermittelt. 
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Das Wachstum längs der Haubenachse wurde bei Zea ebenso wie 
auch bei den andexen Gramineen bestimmt (Tabelle 6). Aus den Zahlen 
ersieht man, daB hier wie auch bei anderen Gramineen die Wachstums- 
geschwindigkeit bis zum Eintreten der Zelideformation ungefähr kon- 
stant bleibt. 

Das Wachstum an der Grenze des Wurzelkörpers im mittleren Teil 
der Haube konnte nicht bestimmt werden, da die T-férmigen Wände 
hier nach ungleichen Zeitabschnitten gebildet werden und, wie schon 
erwähnt, nicht in allen vertikalen Reihen. Das Wachstum der nicht zahl- 
reichen Zellreihen an den Seiten der Wurzelhaube ist wegen der un- 
regelmäßigen Zeitabstände in der Entwicklung der T-förmigen Wände 
und der starken Deformation der Randzellen auch unbestimmbar. 


Tabelle 6. Wachstum der Haubenzellwände längs der Wurzelachse 















































bei Zea Mays. 
Zellenlängen in yu Relative Wachstumsgeschwindigkeit 

1 2 3 + 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7 
11 | 11 | 11 | 22 | 13 | 13 |18 —0,2 | —0,2 —02|—0,5 —0,2 | 0,2|—0,4 
9! 9; 9} 11/11) 15/11 0,2; 07|—02| 12) 08| 03 1 
11 | 15| 7| 24| 20| 20| 22| 04-05) 11) oo! 01/02] 01 
71 7115| 24| 22 24 1,1 14! 0,3|—0,3 | —0,4 
15 | 17 | 20 | 17 | 30 05| 03 08; 08] 0 
2 22|37/ 30 07! 0,4! 02] —01 | 
37 | 30 | 43 28 —0,1| 0,2 
33 | 35 











Mit der Beschreibung des Wurzelhaubenbaues von Zea Mays be- 
schließe ich die Aufzählung dir von mir untersuchten Wurzelhauben- 
typen und will versuchen, ihre Entwicklung mit derjenigen des anliegen- 
den Wurzelkörpermeristems (Rippenmeristem) zu vergleichen und daraus 
einige allgemeine Folgerungen zu ziehen. 


9. Vergleichung der Entwieklung des Haubengewebes mit der Entwieklung 
des Wurzelkörpermeristems (Rippenmeristem). 

In meiner letzten Arbeit habe ich kurz die Teilung der Initialzellen 
des Wurzelmeristems der Gramineen beschrieben, welche das Periblem 
und das Dermatogen erzeugen. An den radialen Längsschnitten der 
Präparate sieht man oft zwei transversal liegende Initialen; eine für den 
rechten, die andere für den linken Teil der Zellreihen. Diese Initialen teilen 
sich quer, die abgesonderten Tochterzellen jedoch gewöhnlich zweimal 
nacheinander längs und bilden dabei vier schmale, nebeneinander liegende 
Zellen. Die weiteren Teilungen der Tochterzellen vollziehen sich haupt- 
sächlich in der Querrichtung, die untere erzeugt das Dermatogen, die 
übrigen das Periblem. Abb. 20 gibt das Schema einer derartigen Ent- 
wicklung (1.—5. Reihe von links) und Teile von zwei Längsschnitten 
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durch die Initialen und ersten Tochterzellen der Dermatogen- und Peri- 
blemreihen des Wurzelkörpers von Triticum und Hordeum. In diesen 
Schnitten befinden sich die Initialen in dem Entwicklungsgrad, welcher 
bei Hordeum dem 4. und bei Triticum dem 5. Stadium der Schemareihen 
nach links entspricht. Bei dieser Teilungsart der Initialen und der Tochter- 
zellen bilden die ersten Querwände und die darauf folgende Langswand 
ein T, dessen Scheitel immer zur Initiale gerichtet ist. Die auf diese Weise 
entstandenen Zellreihen verzweigen sich von jeder T-förmigen Wand aus 
in zentrifugaler Richtung von der 

Initiale. Nach demselben Typus bil- 10 
den sich auch die Reihen des Peri- 2 (0 
blems und des Dermatogens im 
Wurzelmeristem anderer Pflanzen À 
(wenn das Dermatogen nicht von 
Haubeninitialen gebildet wird). 

Die Pleromzellreihen machen 
eine andere Entwicklung durch. 
Sie entstehen aus Initialen, deren 
Tochterzellen sich hauptsächlich eae... nie 
oder ausschließlich in Querrichtung  togen- und Periblemreihen von Graminoon, 
teilen. Das ergibt einheitliche oder 
nur schwach verzweigte Zellreihen, die parallel zueinander und zu der 
Wurzelachse fortlaufen. 

Derartige durch T-föürmige Wände verbundene Dreizellengruppen, 
aus Initialen und Tochterzellen bestehend, findet man auch, wie oben 
beschrieben wurde, in der Entwicklung der Wurzelhaube. Der Unter- 
schied besteht nur darin, daß im Wurzelkörpermeristem diese Gruppen 
aus einer Initiale und zwei Tochterzellen zusammengesetzt sind, wäh- 
rend sie in der Wurzelhaube zwei Initialen und eine Tochterzelle auf- 
weisen. Dementsprechend sind solche Gruppen in bezug auf das Ent- 
wicklungszentrum verschieden orientiert. In dem Meristem sind die T- 
förmigen Wände zwischen den erwähnten drei Zellen (oder zwischen drei 
aus ihnen entstandenen Zellkomplexen) mit dem Scheitel zum Entwick- 
lungszentrum gerichtet (zur Wurzelachse), in der Wurzelhaube hingegen 
mit dem Scheitel weg von Entwicklungszentrum (von der Richtung der 
Haubenachse bei den meisten Pflanzen, oder von der Richtung des Der- 
matogens bei einigen Gramineen). 

Abb. 21 bringt die Entwicklungsschemata der Zellreihen, welche den 
drei- verschiedenen Teilungstypen der Initialen durch die T-förmigen 
Wände entsprechen. Oben ist das allgemeine Schema aufgezeichnet, 
unten zwei Einzelfälle für Allium und Avena. Diese Initialen erzeugen 
die aus vielen Zellreihen bestehenden Gewebe. 

Auf dieser Abbildung sind die Teilungsschemen der Initialen, welche 
nur einzelne Zellreihen erzeugen, wie z. B. die Initialen der mittleren 














60 N. Wagner: Über die Entwicklungsmechanik 


Reihe des Pleroms im Wurzelkôrper oder der Säule in der Wurzelhaube, 
angesichts ihrer Einfachheit weggelassen. Die Teilung dieser Initialen 
and ihrer Tochterzellen geschieht immer in einer Richtung. Dabei 
nehmen die Tochterzellen, indem sie sich von den Initialen hinauf zum 
Wurzelkörper oder hinunter 
zur Wurzelhaube entfernen, 
gewöhnlich allmählich an 
‘ Breite und Länge zu, oder 
sie verlängern sich bloß. 
Solche Initialen für den Wur- 
zelkörper gleichen in ihren 
Eigenschaften vollkommen 
den Initialen für die Wurzel- 
haube; der Unterschied wird 
nur durch die Richtung der 
Absonderung ihrer Tochter- 
zellen gekennzeichnet. 
Daher ist es sehr interes- 
sant und verlockend, eine 
Analogie der Eigenschaften 
noch anderer, vielreihige Ge- 
webebildende Initialen durch- 
zuführen, wie z.B. der Ini- 
tialen des Dermatogens und 
des Periblems im Wurzel- 
körper und der Initialen des 
Wurzelhaubengewebes, abge- 
sehen von den Säuleninitialen. 
Um den allgemeinen Cha- 
rakter der Entwicklung und 
Teilung der Initial- und Toch- 
terzellen für das Wurzelkör- 


permeristem und die verschie- 


Abb. 21. Schema der Teilungen der Initial- und 
Tochterzellen in Wurzelspitzen bei Angiospermen. denen Typen des Wurzelhau- 
benzellnetzes feststellen zu 


können, muß man vor allen Dingen die einander entsprechenden Seiten der 
Initial- und Tochterzellen und die Orientierung ihrer Teilungen auf gleiche 
Art bezeichnen. In jeder Initiale können wir zwei Enden unterscheiden: 
die Basis, durch welche sie mit einem anderen Gewebe oder einer anderen 
Initiale verbunden ist, und die apikale Seite, von welcher die Initiale 
im Laufe ihrer Tätigkeit fortdauernd neue Tochterzellen absondert. Das 
Wachstum in der Richtung zwischen diesen beiden Enden (senkrecht 
zur Basis) wollen wir Längswachstum nennen, und dasjenige in Quer- 
richtung (parallel der Basis) Querwachstum. Bei Querteilung erwirbt 
die der Basis nächstliegende Zelle die Eigenschaften der Mutterinitiale, 
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die gegenüberliegende aber, welche wir Tochterzelle nennen wollen, 
andert ihre Eigenschaften mehr oder weniger. Sie teilt sich oft in anderen 
Richtungen, ändert das Tempo ihrer Teilungen oder büßt die Teilungs- 
fähigkeit ein. Bei ihrer Verschiebung an die Peripherie verändern die 
Tochterzellen gewöhnlich auch ihre Größe und Form. Bei Längsteilung 
der Initialen werden beide neu entstandenen Zellen zu Initialen: aus einer 
Initiale werden zwei. Dieselben Bezeichnungen: basales und peripheres 
Ende, Quer- und Längsteilung kann man auch für die Tochterzellen an- 
wenden, indem man das zur Initiale gekehrte Ende als Basis ansieht. 
Nachdem nun eine gleiche Terminologie für die Wachstumsrichtung, 
die Teilungen und die Orientierung aufgestellt ist, können wir die Eigen- 
schaften der Initialen und ihrer Tochterzellen bei der Bildung des Wurzel- 
körpermeristems und des Wurzelhaubengewebes miteinander vergleichen. 
Aus dem Schema Abb. 21 ersieht man folgende Unterschiede der Eigen- 
schaften von Initialen und Tochterzellen der eben erwähnten Gewebe, 
welche ich der Anschaulichkeit wegen einander gegenüberstelle: 


Initialen und Tochterzellen des Wurzel- | Initialen und Tochterzellen des Wurzel- 


körpermeristems (Dermatogen und haubenmeristems (die Säule aus- 
Periblem). genommen). 
Wachstum. 

Die Basis der Initialen wächst nicht. Die Basis der Initialen wächst. Die 
Die ganze Initiale wächst nur in Längs- | Initialen wachsen in Längs- und Quer- 
richtung. richtung. 

Teilung. 

Die Initialen teilen sich nur quer. Die Initialen teilen sich quer und 
Ihre Zahl bleibt konstant. längs. Sie nehmen an Zahl zu. 

Die Tochterzellen teilen sich nach Die Tochterzellen teilen sich nicht 


ihrer Absonderung von den Initialen in | mehr nach der Absonderung von den 
der Längsrichtung und erzeugen neue | Initialen, oder nur in der Querrichtung. 
Zellreihen. Neue Zellreihen entstehen nicht durch 
Teilung der Tochterzellen, sondern durch 
Teilung der Initialen. 

Die Zellreihen des Gewebes ver- Die Zellreihen des Gewebes ver- 
zweigen sich deshalb in zentrifugaler | zweigen sich deshalb in zentripetaler 
Richtung von den Initialen (vom Ent- | Richtung zu den Initialen (zum Ent- 





wicklungszentrum weg). | wicklungszentrum). 
Orientierung. 
Die Basis der Initialen ist zur Wurzel- Die Basis der Initialen ist zur Hauben- 
achse gekehrt. achse (Allium, Vicia u. a.) oder zur Wur- 
zelkérpergrenze (Gramineen) gekehrt. 
Die Zellreihen verzweigen sich des- Die Zellreihen verzweigen sich des- 


halb seitwärts und hinauf. Die T-förmi- | halb nach innen und nach unten. Die 
gen Wände sind zuerst mit dem Scheitel | T-förmigen Wände sind mit dem Scheitel 
nach innen, später nach unten gerichtet. | nach auswärts und hinauf gerichtet 
(Allium, Vicia u. a.), oder die Zellreihen 
verzweigen sich von der Haubenspitze 
nach oben und die T-förmigen Wände 
sind mit dem Scheitel nach unten ge- 
richtet (einige Gramineen). 
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10. Allgemeine Regelmäßigkeiten und Unterschiede in der Tätigkeit 
der Initialzellen. 

Wovon mögen nun die oben beschriebenen Unterschiede der Teilungs- 
art und des Wachstums der Initial- und ihrer Tochterzellen abhängen, 
durch deren Tätigkeit die ihrem Bau nach so verschiedenen Gewebe des 
Wurzelkörpers und der Wurzelhaube entstehen? Meiner Meinung nach 
kann als einzig mögliche Erklärung bis auf weiteres eine Polarität im 
Bau der Initialen angenommen werden, wobei diese Polarität dem An- 
schein nach bei verschiedenen Initialen verschieden ist. 

Eine solche Polarität tritt am deutlichsten bei der Vergleichung der 
Entwicklung verschiedener Wurzelhaubentypen zutage. Wie schon er- 
wähnt, unterscheidet sich der sonst analoge Bau der Wurzelhauben einiger 
Gramineen von dem anderer Pflanzen (Allium, Vicia u.a.) nur dadurch, 
daß das Zellnetz eine um 90° gedrehte Richtung besitzt! Alle Eigen- 
schaften der Initialen: Richtung der Teilungen (die erste quer, die zweite 
der Länge nach), Wachstumsrichtung und relative Wachstumsgeschwin- 
digkeit (erhöhtes oder konstantes Wachstum in der Längs- und lang- 
sameres in der Querrichtung) sind in beiden Fällen analog, vorausgesetzt, 
daß die Initialen der Gramineen im Vergleich zu denjenigen anderer 
Pflanzen um 90° abgebogen sind.” 

Viel verwickelter sind die Beziehungen der Initialen des Wurzel- 
körpers und der Wurzelhaube. Die Entwicklung der Zellgewebe scheint 
hier wie von verschiedenen Enden zu beginnen (vgl. die zwei oberen 
Reihen im- Schema der Abb. 21). Hier handelt es sich um einen radi- 
kalen Unterschied zwischen den Initialen, die diese Gewebe erzeugen. 
Die Initialen der Wurzelhaube besitzen die Fähigkeit der Längsteilung, 
welche den Initialen des Wurzelmeristems vollkommen abgeht. Anderer- 
seits, im Gegensatz dazu, teilen sich die Tochterzellen der Meristem- 
initialen, nach ihrer Absonderung von der Initiale, gewöhnlich noch 
2—3mal in Längsrichtung. Wir können uns deshalb vorstellen, die 
Eigenschaften der Initiale und ihrer ersten Tochterzelle (die sich nach 
der ersten Querteilung abgesondert hat) hätten ihren Platz in der Wurzel- 
haube vertauscht. Nach der ersten Querteilung der Initialen entstehen, 
wie im Meristem so auch in der Wurzelhaube, zwei Zellen, von welchen 
im Meristem nur die periphere (die Tochterzelle) die Fähigkeit des Quer- 
wachstums (an der Basis) und der Längsteilung besitzt, die basale Zelle 
(welche zur Initiale wird) jedoch kann nur längs wachsen und quer sich 
teilen. In der Wurzelhaube aber besitzen die bezeichneten zwei Zellen 
die Wachstums- und Teilungsfähigkeit in umgekehrter Ordnung: die 
basale Zelle erwirbt die Fähigkeit des Querwachstums und der Längs- 
teilung, die periphere hingegen verliert diese Fähigkeiten und kann nur 
längs wachsen und sich quer teilen. 

Die beschriebenen Eigentümlichkeiten des Wachstums und der Tei- 
lungsrichtungen bei den verschiedenen Initialen können schematisch ver- 
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anschaulicht werden, wie Abb. 22 zeigt, auf welcher die Teilungsrich- 
tungen durch Striche in den Dreiecken oder den spitzen Ovalen ver- 
zeichnet sind. Die Seiten der Dreiecke geben die Schnelligkeit und die 
Richtung des Wachstums der Initialzellwände an, in den Ovalen aber 
geht das Wachstum längs Perom 
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Schema schon andere Beziehungen. Die Seitenzellen dieser Reihe 
haben auch ihre Basis zur Wurzelachse gekehrt, aber sie wachsen nicht 
nur in Längsrichtung, sondern auch an der Basis, haben jedoch kein 
Querwachstum an der Peripherie. Außerdem teilen sich die Initialen 
hier in Längsrichtung, während die Tochterzellen diese Fähigkeit ent- 
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Zellen ist die Basis zum Dermatogen gerichtet, dabei künnen einige Zellen 
(mit Dreiecken) in ucr Basis wachsen und besitzen Quer- und Längswachs- 
tum (die Scheitel des 7 nach unten gerichtet), andere Zellen (mit einem 
Oval) zeigen nur Längswachstum (die Spitzen des Ovals schließen in 
Punkten) und Querteilung. Auf dieselbe Art und Weise sind für Allium, 
Vicia und Avena der Wachstumscharakter und die Teilungsrichtungen 
in den Fig. 1, 2 und 4 des Schemas bezeichnet. 


Zusammenfassung. 

Aus unserer Darstellung ist ersichtlich, daß alle erwähnten Diffe- 
renzen der Initialzellen von verschiedenen Wurzelgeweben auf die Polari- 
tät ihrer Eigenschaften und die Umlagerung dieser Polarität in den Ini- 
tialen und in den von ihnen abgesonderten Tochterzellen aller Gattungen 
zurückzuführen ist. 

Die genaue fortlaufende Messung der Zellkomplexe, wie sie den auf- 
einanderfolgenden Entwicklungsstadien irgendeines Komplexes ent- 
sprechen, vereint mit eingehenden Untersuchungen des Zellnetzes, diese 
beim Erforschen des Charakters des Zellwachstums angewandte Methode 
kann, meiner Ansicht nach, noch viel dazu beitragen, die allgemeinen 
Regelmäßigkeiten in der Entwicklungsmechanik der Pflanzen festzu- 
stellen und bis jetzt ungelöste Streitfragen zu entscheiden. 

Die Ergebnisse der vorliegenden, nach der oben erwähnten Methode 
durchgeführten Arbeit lassen sich kurz folgendermaßen zusammenfassen: 

1. In der Entwicklung des Wurzelkérper- und Wurzelhaubenmeri- 
stems kann man eine bestimmte Regelmäßigkeit der relativen Wachs- 
tumsgeschwindigkeit, der Wachstumsrichtungen und der Teilungsrich- 
tungen der einzelnen Zellen beobachten. 

2. Der Wachstums- und Teilungscharakter dieser Zellen wird nicht 
nur durch ihre Anordnung im Gewebe, sondern auch durch die ihnen 
innewohnenden Eigenschaften bedingt. 

3. Die verschiedenen Gewebe der Wurzelspitze entstehen aus ver- 
schiedenen Initialzellen, die sich voneinander in bezug auf den Charakter 
der Wachstums- und Teilungsrichtungen unterscheiden. 

4. Dieselben Unterschiede beobachtet man auch bei den von ver- 
schiedenen Initialen abgesonderten Tochterzellen. 

5. Nach ihrem Wachstums- und Teilungscharakter lassen sich in der 
Wurzel folgende Typen von Initialen und deren Tochterzellen unter- 
scheiden: 

A. Plerominitialen: Die Basis ist nach unten (zur Wurzelhauben- 
grenze) gerichtet. Sie wachsen in Längsrichtung und am apikalen Ende, 
ein wenig auch in Querrichtung. Die Basis wächst nicht. Teilung nur 
quer. 
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B. Säulenbildende Initialen des mittleren Haubenteiles einiger Pflan- 
zen: Die Basis ist nach oben (zur Wurzelkörpergrenze) gerichtet. Wachs- 
tums- und Teilungscharakter im allgemeinen wie unter A. 

C. Initialien der Seitenteile des Meristems (des Dermatogens und des 
Periblems): Die Basis ist zur Wurzelachse gekehrt. Wachstumscharakter 
wie bei den obigen Initialen. Die Initialen teilen sich nur quer, ihre 
Tochterzellen jedoch zwei- oder dreimal der Länge nach (woraus die von 
Scuterr beschriebenen T-förmigen Wände mit zur Basis umgekehrtem 
Scheitel entstehen). 

D. Wurzelhaubeninitialen mit zur Haubenachse gekehrter Basis: 
Wachsen in Längsrichtung und auch an der Basis. Teilen sich längs 
und die Zahl der Initialzellen wächst an. Die Tochterzellen teilen sich 
hingegen nur quer (es bilden sich T-förmige Wände mit von der Basis 
weggekehrtem Scheitel). 

E. Wurzelhaubeninitialen mit zur Wurzelkörpergrenze hinauf gerich- 
teter Basis (bei vielen Gramineen): Wachsen an der Basis und teilen 
sich längs. Die Tochterzellen teilen sich quer (die T-förmigen Wände 
haben den Scheitel nach unten gekehrt). Die Entwicklung zeigt eine 
Analogie mit den unter D. erwähnten Initialen, nur sind alle Wachstums- 
und Teilungsrichtungen um 90° gedreht. 

6. Außerdem wird bei allen Initialen und den ihnen nächstliegenden 
Tochterzellen ein stärkeres, bei den Tochterzellen sich allmählich noch 
steigerndes Wachstum in Längsrichtung beobachtet und ein langsameres 
in Querrichtung, das sich bei den Tochterzellen noch vermindert. 

7. Alle oben beschriebenen Eigenschaften der Initialen und ihrer 
Tochterzellen sind durch die Körperlage der Initialen bedingt, d. h. haben 
für diese polare Bedeutung. 

8. Im Zusammenhang damit werden die verschiedenen Zellnetz- 
strukturen durch die verschiedenen Lagen der Initialen in Beziehung 
zur Wurzelachse bedingt. 

9. Die Unterschiede in den Eigenschaften der Initialen können durch 
die Verschiedenheit ihrer Polarität im Meristem und in der Wurzelhaube 
erklärt werden. 

10. Das Wurzelkörpermeristem der in dieser Arbeit betrachteten 
Pflanzen ist wohl auch bei anderen Angiospermen nach demselben Prinzip 
gebaut. 

11. Im Wurzelhaubenbau dieser Pflanzen ist trotz der äußeren Ver- 
schiedenheiten dennoch eine Analogie durchzuführen. Die dem Bau nach 
sehr verschiedenen Wurzelhauben einiger Gramineen (Avena, Triticum, 
Hordeum) können von der Wurzelhaubensäule anderer Pflanzen abge- 
leitet werden. Bei anderen Gramineen lassen sich Übergangsformen 
zwischen diesen verschiedenen Wurzelhaubentypen beobachten. 


Planta Bd. 30. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUR PHYSIOLOGIE DES BLUTENS 
BEI HÖHEREN PFLANZEN. 


Von 
BERTHOLD SPEIDEL. 
Mit 26 Textabbildungen (37 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 4. Mai 1939.) 


A. Einleitung und Problemstellung. 


Vergleichend quantitative Untersuchungen an Blutungssäften, die im 
hiesigen Botanischen Institut ausgeführt wurden und zum Ziele hatten, 
gewisse stoffwechselphysiologische Vorgänge in der Pflanze zu klären, 
haben gezeigt, daß der Blutungsvorgang ein sehr verwickelter Vorgang 
ist, und daß dabei Erscheinungen auftreten können, die ohne genaueres 
Studium nicht zu erklären sind. Die Versuche scheiterten hauptsächlich 
immer wieder daran, daß zwischen Pflanzen ein und derselben Art, ja 
selbst zwischen den Pflanzen innerhalb einer Versuchsreihe große indi- 
viduelle Schwankungen im Bluten auftraten. 

Dieses Verhalten ist schon öfters beobachtet und in der Literatur 
zum Teil auch erwähnt worden, so bereits von CHAMBERLAIN (1897, 
S. 335). 

Bei RoMELL (1918, S. 459) lesen wir: „Zudem haben WIELERs und 
meine Versuche gezeigt, daß beim Bluten ganz ungewöhnlich große und 
ökologisch ganz unverständliche individuelle Differenzen vorkommen. 
Im Extrem können von zwei dicht beieinander gewachsenen Pflanzen 
die Kurven direkt umgekehrt verlaufen.‘ 

In jüngster Zeit hat Hryı (1933, S. 313) auf diesen Umstand eben- 
falls hingewiesen. Er kommt zu dem Schluß, daß die individuellen 
Schwankungen ‚es unmöglich machen, eine allgemein gültige Gesetz- 
mäßigkeit für den Zusammenhang zwischen Bluten und Temperatur ab- 
zuleiten. Die Ausmaße der Beschleunigung bei bestimmten Temperatur- 
differenzen gehen weit auseinander, jede Pflanze verhält sich wieder 
anders.‘ Er schließt dann aus seinen Kurven auch nur so viel, daß sich 
die Temperaturabhängigkeit des Blutens, wie jeder Lebensvorgang, in 
einer typischen Optimumkurve äußert. 

Diese Schwankungen sind zum Teil sicherlich bedingt durch irgend- 
welche unkontrollierte Faktoren, die schon vor dem Versuch auf die 
Pflanze einwirkten, wie z. B. Nährstoffkonzentration, Bodenfeuchtigkeit, 
Sauerstoffgehalt usw. Aber auch in der Pflanze selbst müssen noch 
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Faktoren liegen, die den Verlauf des Blutens tiefgehend beeinflussen 
können. 

Angesichts dieser Befunde erschien es notwendig, erst einmal das 
Problem des Blutens selbst und seine Ursachen einer genaueren Unter- 
suchung zu unterziehen, umso mehr, als hierüber noch verhältnismäßig 
wenig Sicheres bekannt ist. Erst wenn wir vom Blutungsvorgang ein 
einigermaßen abgerundetes und geklärtes Bild haben, wird es möglich 
sein, an Hand von Blutungssäften stoffwechselphysiologische Fragen zu 
klären. 

Meine Aufgabe bestand somit darin, den inneren Zusammenhängen 
des Blutens durch geeignete Versuchsanordnungen näherzukommen. Es 
galt zunächst das Vorhandensein und die Ursachen der umstrittenen 
Tagesperiodizität zu untersuchen. Versuche mit atmungsfördernden bzw. 
-hemmenden Mitteln sollten ferner einen Einblick geben in die physio- 
logischen Vorgänge während des Blutens. Durch Aciditäts- und Leit- 
fähigkeitsmessungen, Trockensubstanz- und Aschegehaltsbestimmungen 
im Blutungssaft mußte versucht werden, die chemischen Vorgänge zu 
klären, die der Blutung zugrunde liegen. Durch Verabreichung gestaffelter 
Gaben von Kalium und Calcium in der Nährlösung sollte geprüft werden, 
ob der Blutungsvorgang durch diese Antagonisten zu beeinflussen ist. 
Da diese für den Wasserhaushalt der Pflanzen bekanntlich von größter 
Bedeutung sind, war zu erwarten, daß auch die Blutung-durch das Ver- 
hältnis der beiden Elemente in erheblichem Maße gesteuert wird. SchlieB- 
lich dienten der Ermittlung der Wasserbilanz auch noch gleichzeitig mit 
der Messung des Saftergusses vorgenommene Potometerversuche. 


B. Material und Methodik. 

Zu den ' rsuchen benützte ich hauptsächlich Plectranthus fruticosus, 
in einigen Fällen auch Podachaenium paniculatum (— Ferdinanda emi- 
nens), Helianthus macrophyllus und Ricinus sansibariensis. Plectranthus 
und Podochaenium wurden als Stecklinge herangezogen, Helianthus und 
Ricinus als Sämlinge. 

Da es sich schon bald herausstellte, von welch großer Bedeutung das Vorleben 
der Pflanzen für den nachherigen Versuchsverlauf ist, wurden die Pflanzen einheit- 
lich entweder in Dörentroper Quarzsand oder als Wasserkulturen im Gewächs- 
haus herangezogen. Als Nährstoffquelle diente in beiden Fällen Survesche Drei- 
salzlösung (im Liter 820 mg Ca(NO,), - 4 H,0; 240 mg MgSO, - 7 H,0; 272 mg 
KH,PO,). Dazu kam als Eisenquelle noch eine kleine Gabe von Fe,(PO,),. Für 
die Wasserkulturen erwies sich ferner eine Spur von Bor (in 10 Liter Lösung 
14,5 mg H,BO,) und Mn (30 mg MnSO, - 4 H,0 in 10 Liter) als unbedingt not- 
wendig, da sich andernfalls sofort die typischen Mangelerscheinungen einstellten. 
Nur in Ausnahmefällen, was jedesmal angegeben wird, wurde eine andersgeartete 
Nährlösung benützt. Um die Wurzeln ausreichend mit Sauerstoff zu versorgen, 
wurde aus einer Stahlbombe alle paar Tage Luft in die Nährlösung eingeleitet. 

Wenn nicht anders vermerkt, wurden die Blutungsversuche in einem nach 
Südwesten gelagerten temperaturkonstanten Kellerraum des Institutes ausgeführt. 
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Wahrend der verschiedenen Jahreszeiten schwankte die Temperatur darin wohl 
um einige Grade; es hat sich aber herausgestellt, daß während der einzelnen Ver- 
suchstage höchstens eine Änderung um einige Zehntel Grad eintrat. Die Versuche 
bei erhöhter Temperatur wurden in einem Thermostaten vorgenommen. 

Die Ablesungen wurden zunächst von mir selbst alle 2 Stunden vor- 
genommen. Später stand mir ein selbstregistrierender Apparat zur Ver- 
fügung, ähnlich wie ihn schon BARANETZKY für seine Versuche benützte. 
Die Blutungssaftmengen wur- 
den dabei in 2 cem-MeBpi- 
petten mit 1/,-Einteilung 
aufgefangen. Die Pipetten 
waren unten durch Paraffin 
abgedichtet und oben war 
ihnen zum Auffangen der 
Flüssigkeit ein kleiner Trich- 
ter angeschmolzen. Bis auf 
1/100 com konnte somit genau 
abgelesen werden, die Tau- 
sendstel wurden zum Teil 
noch geschätzt. Bei den 
Selbstregistrierungen ließ es 
sich nicht vermeiden, daß 
beim automatischen Weiter- 
rücken der Trichter am Blu- 
tungshahn noch ein kleiner 
Tropfen hängen blieb, der 
dem neuen Gefäß zugute 
kam. Doch war diese kleine 
Menge im Vergleich zum regu- 
lären Saftausfluß für gewöhn- 
lich bedeutungslos, außerdem 
ließ sich die Ungenauigkeit an 
Hand der Kurve durch Inter- 
polierung leicht beseitigen. 

Der selbstregistrierende Apparat (s. Abb. 1) besteht im wesentlichen 
aus einer runden Holzscheibe, an deren Peripherie in zwei Reihen die 
Trichter hängen, und aus einem Uhrwerk, das alle 2 Stunden einen 
elektrischen Kontakt gibt. 

Die Scheibe ist mittels einer leicht drehbaren Achse in einem Holzgestell 
verankert und kann durch ein seitlich herabhängendes Gewicht im um- 
gekehrten Sinne des Uhrzeigers gedreht werden. Seitlich an der Scheibe 
befinden sich mit den Trichtern korrespondierend einige Widerhaken W 
(Abb. 2A). 

In der Ruhelage wird die Drehung verhindert durch einen an den 
Enden umgebogenen Hebel H, der mit dem Arm 1 von der Feder F 





Abb. 1. Der selbstregistrierende Apparat. 
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Abb. 2. 





ae 
Abb. 3. Potometer. 





Erklärung im Text. 


Kôpfen infolge des Aufsetzens des Blutungshahns vermieden werden, und 
die Messungen wurden auBerdem genauer. Die Gewichtseinheit konnte 
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angezogen wird und sich dadurch mit dem Arm 2 vor einen der Wider- 
haken schiebt. Gibt nun die Uhr einen Kontakt, so magnetisiert sich 
die Spule S und zieht den Hebelarm 2 an sich (Abb.2B). Dadurch 


wird das Widerlager a frei, und die Scheibe kann 
sich drehen. Im gleichen Augenblick schiebt sich 
aber der erste Hebelarm vor ein weiteres Wider- 
lager c, wodurch die Scheibe zum Stillstand kommt. 
Wird der Stromkreis nun unterbrochen, so läßt 
die Spule den Hebelarm 2 wieder frei und dieser 
schlägt gegen die Scheibe zurück. Dadurch erfolgt 
nochmals eine kleine Drehung, bis der Hebel vor 
das Widerlager b kommt, die aber nur wenige 
Millimeter ausmacht, und der Apparat befindet sich 
dann in der Ruhestellung. 

Bei den Potometerversuchen wurde die Blu- 
tungssaftmenge gravimetrisch festgestellt, indem 
eine Glashaube mit einem Wattebausch über den 
Stengelstumpf gestülpt und nachher die Gewichts- 
zunahme bestimmt wurde. Dadurch konnte ein 
Zeitverlust ‘in den ersten Minuten nach dem 


ohne weiteres mit der entsprechenden Volumen- 
einheit gleichgesetzt werden, da die spezifischen 
Gewichte des Blutungssaftes und der Nährlösung 
praktisch gleich waren (spezifisches Gewicht des 
Blutungssaftes — 1,005, das der Nährlösung — 
1,0035). Da sich bei Potometerversuchen schon 
relativ kleine Temperaturschwankungen durch 
die Wasserausdehnung an der Kapillare bemerkbar 
machen, wurde bei diesen Versuchen auf Tempe- 
raturkonstanz größte Sorgfalt gelegt. Die Poto- 
meter hingen in einem etwa 100 Liter fassenden 
Wasserbad, das durch automatische Regulation 
auf einige Hundertstel Grad konstant blieb. Zum 
vollkommenen Temperaturangleich wurde die 
während des Versuchs benützte Nährlösung ge- 
wöhnlich 12 Stunden vorher ins Wasserbad ge- 
hängt und der Versuch selbst erst 2 Stunden nach 
Abdichten des Potometers begonnen. 


Die Potometer (Abb. 3) waren so konstruiert, daß die Pflanzen vom 
Steckling an darin gezogen und daß auch Pflanzen mit größerem Wurzel- 
werk nachträglich noch hineingebracht werden konnten. Durch ein seit- 
lich nach unten zehendes Rohr konnte während der Heranzucht der 
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Pflanzen Luft in das GefäB gepreBt werden, um einem Sauerstoffmangel 
vorzubeugen. 

In den Fällen, wo der Blutungssaft noch analysiert werden sollte, 
konnte dem Stengelstumpf naturgemäB kein Blutungshahn aufgesetzt 
werden, da ein solcher ja vorher mit Wasser gefüllt werden muß. Ich 
brachte daher einfach eine Glasröhre über der Schnittfläche an, in der 
sich der ausgeschiedene Saft sammelte. Die Flüssigkeit wurde dann mittels 
einer graduierten Pipette herausgeholt und gemessen. Dadurch wurde 
allerdings eine kleine Fehlerquelle in die Versuchsanordnung gebracht, 
indem die Druckverhältnisse auf der Schnittfläche nicht konstant waren. 
Doch braucht diesem Umstande keine große Bedeutung beigemessen zu 
werden, da einmal die Blutungsmengen im Vergleich zur Schnittfläche 
in den meisten Fällen keinen allzu großen Wert annehmen, und da 
zweitens ja alle 2 Stunden durch das Entleeren wieder dieselben Aus- 
gangsverhältnisse geschaffen wurden. Außerdem ist auch erwiesen, daß 
Druckänderungen auf der Schnittfläche keine eigentlich stimulierende, 
sondern lediglich eine physikalische Wirkung auf den Blutungsvorgang 
haben. 

Zur Analyse wurde der Blutungssaft in der Platinschale auf dem Wässerbad 
eingedampft und der Rückstand nach der Trock ichtsbesti über der 
Gasflamme verascht. Zur weiteren Untersuchung wurde die Asche sodann in 1 cem 
HCI (spezifisches Gewicht 1,125) gelöst, die Lösung mit Aqa. dest. auf 25 ccm auf- 
gefüllt und nach der Methode von LUNDEGARDH spektralanalytisch auf den Gehalt 
an Na und Ca geprüft. 

Die Zuckeranalysen wurden titrimetrisch nach BERTRAND (s. Handbuch der 
Pflanzenanalysen) ausgeführt. Der Stärkegehalt wurde nach dem Pentosanver- 
fahren von LINTNER (s. ABDERHALDEN Abt. I, 5, S. 234) ermittelt. Die Abtrennung 
der Pentosane unterblieb, so daß die Zahlen nur als ,,Rohstarke“ zu werten sind. 








Bezugsgröße. 
Meine ersten Versuche gelten dem Auffinden einer geeigneten Bezugsgröße für 
die ausgeschiedene Blut ftmenge. Literaturangaben hierüber finden sich nur 





spärlich. So hat SCHAPOSCHNIKOW (1926) gefunden, daß die Blutungsintensität in 
keinem direkten Verhältnis steht zu der Zahl der geöffneten Gefäße. SPERLICH und 
Hampez konnten in allerjüngster Zeit (1936) eine gewisse Abhängigkeit von Sproß- 
höhe, Sproßdicke und Blattgröße feststellen. Doch handelte es sich bei ihren Ver- 
suchsobjekten (Helianthus) um verschieden alte Pflanzen im Verlauf einer Vege- 
tationsperiode. Es leuchtet natürlich ein, daß eine ältere Pflanze mit kräftigerem 
Habitus auch stärker bluten kann, als eine jüngere und noch weniger gut entwickelte 
Pflanze. 

Es fragte sich nun, ob diese Beziehungen auch gelten für Pflanzen derselben 
Entwicklungsstufe. Dabei stellte es sich heraus, daß hierbei die Verhältnisse viel 
verwickelter liegen. Zu keiner der oben angeführten Größen stand in meinen Ver- 
suchen die Blutungsmenge in einer direkten Beziehung. Eine Abhängigkeit vom 
Sproßfrischgewicht und der Größe der Gefäßbündel konnte ebenfalls nicht fest- 
gestellt werden. 

In der Annahme, daß die treibende Kraft des Blutens letzten Endes in der Wurzel 
liegen muß, bestimmte ich auch das Wurzelvolumen, Wurzelfrischgewicht und 
-trockengewicht. Aber auch hier lagen die Werte so regellos durcheinander, daß 
es unmöglich war, hieraus auf irgendwelche Beziehungen zu schließen. 
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Es zeigte sich aber, daß die Pflanze selbst eine geeignete Bezugsgröße war, wenn 
man nur die Pflanzen einer Reihe unter möglichst gleichen Bedingungen heranzog 
und dann auch zu jedem Versuch noch eine genügende Anzahl von Parallelen 
benützte. Hierdurch konnten immerhin gut gesicherte Durchschnittswerte erzielt 
werden. 


€. Versuchsergebnisse. 
I. Die Periodizität der Blutung. 


Schon die ersten oben beschriebenen Versuche ergaben deutliche 
Schwankungen der Ausflußgeschwindigkeit zu den verschiedenen Tages- 
zeiten, so daß an dem Vorhandensein einer Periodizität nicht mehr ge- 
zweifelt werden konnte. 

Diese Erscheinung ist von HALES schon vor 200 Jahren beobachtet 
und in der Folgezeit von verschiedenen Forschern immer wieder nach- 
geprüft worden, ohne daß sich aber bis jetzt ein einheitliches Bild 
darüber entwickelt hätte. Es erübrigt sich, hier eine ausführliche Lite- 
raturangabe beizufügen, eine solche ist bei HEYL (1933) zu finden. Nur 
die wichtigsten Arbeiten möchte ich der besseren Orientierung wegen 
kurz besprechen. 

Im Anfang wurde allgemein ‚der tägliche Temperaturwechsel als Ur- 
sache der Schwankungen angenommen, bis dann HOFMEISTER (1862), 
der zum erstenmal mit krautartigen Pflanzen im Laboratorium arbeitete, 
zeigte, daß eine Periodizität auch bei konstanter Temperatur auftritt. 
Er erklärt den Vorgang mit der „Annahme periodischer Änderungen 
der Permeabilität der Zellmembran“ (S. 140). 

Auf Grund von Versuchen mit künstlich belichteten Pflanzen kam 
BARANETZKY (1872) zu der Ansicht, „daß der erste Grund der täglichen 
Periodizität des Blutens in der ebenso periodischen Wirkung des Lichtes 
auf die Pflanze während ihrer Lebensperiode zu suchen ist“. Die Licht- 
wirkung wäre demnach eine Nachwirkung, die aber noch fortdauert, 
nachdem die Pflanze schon längere Zeit dem unmittelbaren Einfluß des 
Lichtes entzogen ist. 

1886 fand Kraus bei Untersuchungen des Blutungssaftes, daß tags- 
über ein mehr saurer, während der Nacht dagegen ein neutraler oder 
schwach alkalischer Saft abgeschieden wird, und brachte nun die Perio- 
dizität mit diesen Befunden in Beziehung. 

Nachdem auf diesem Gebiete längere Zeit nicht mehr gearbeitet worden 
war, hat sich dann: Rome (1918) wieder mit diesem Problem befaßt. 
Er verglich normal belichtete Pflanzen mit solchen, die bei künstlicher 
Dauerbeleuchtung kultiviert waren, und fand in beiden Fällen eine deut- 
lich ausgeprägte Periodizität. Daraus schloß er, daß die Periodizität ein 
rein tagesautonomer Vorgang ist, der vielleicht ausgelöst wird durch 
irgendeine „chemische Einwirkung des periodisch schwankenden Ionen- 
oder Emanationsgehaltes der Luft auf die Lebenstätigkeit der Pflanzen“. 
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HEYL kam 1933 zu dem Ergebnis, daß das Auftreten der Periodizi- 
tat beim Bluten im allgemeinen nur von Temperaturschwankungen ab- 
hangig ist. 

SPERLICH und HAMPEL konnten (1936) nur bei sehr jungen Pflanzen 
(jünger als 49 Tage) keine Periodizität feststellen. Ferner fanden sie, 
daß mit zunehmendem Alter die Schwingungen ausgeprägter und an- 
haltender waren. Sie stimmen der Ansicht BARANETZKYs bei und halten 
die Periodizität für eine Nachwirkung des Tag- und Nachtwechsels. 

Aus allerjüngster Zeit liegt eine Arbeit von Wurre (1938) vor, der 
zeigen konnte, daß der Wurzeldruck abgeschnittener Tomatenwurzeln 
tagesperiodischen Schwankungen unterworfen ist. 

Angesichts dieser zum Teil widersprechenden Befunde früherer Auto- 
ren lag es nahe, das Problem einer neuen Untersuchung zu unterziehen. 

Um Temperatureinflüsse auszu- 15 
































schalten, arbeitete ich von vornherein 

im temperaturkonstanten Raum. Es X>w a 

galt zuerst, die so entgegengesetzten sf ) \ 
Ergebnisse HEYLs zu erklären. Bei der Que N 
Beschreibung seiner Periodizitätsver- 

suche bringt Hryı leider nur die Kurve Sr Zen Tora 7 
einer einzigen Pflanze und diese nur Abb. 4. Erklärung im Text. 


für 11 Stunden. Er gibt auch nicht an, 
ob die Messungen unmittelbar nach dem Köpfen begannen, oder ob 
dazwischen noch ein mehr oder weniger großer Zeitraum lag. 

Wie aus meinen nachher folgenden Versuchen zu entnehmen ist, 
fand ich in den ersten Stunden immer eine starke Änderung der Aus- 
flußgeschwindigkeit, sei es in aufsteigender oder in abfallender Richtung. 
Zumindest wäre diese anfängliche Schwankung auch bei der Kurve von 
HEYL zu erwarten gewesen. Ich rekonstruierte daher aus seiner Text- 
abbildung die Ausflußgeschwindigkeit für jeden einzelnen Tropfen und 
berechnete daraus die Tropfenzahl pro Stunde. So dargestellt, verläuft 
die Kurve aber keineswegs gerade, sondern zeigt in der Mitte ein deut- 
liches Maximum (s. Abb. 4). Der Schluß, den HEYL aus seiner Kurve zieht, 
ist also nur auf die ungeeignete Darstellungsweise zurückzuführen, da 
hierbei infolge der großen Zahl von Registrierungen die tatsächlich noch 
vorhandenen Differenzen so klein werden, daß sie nur noch mit Zirkel 
und Lineal erkannt werden können. 

Es ist aber auch einleuchtend, daß ein Vorgang, der sich täglich 
nur einmal wiederholt, durch kurzfristige Versuche, wie HEYL sie anstellte, 
nicht restlos geklärt werden kann, sondern daß dazu wenigstens eine 
zweitägige Beobachtung notwendig ist. Weiter ist hier noch einmal auf 
die große Individualität auch völlig gleichgezogener Pflanzen hinzuweisen. 
Diese verlangt für eine solche Untersuchung eine große Zahl von Paral- 
lelen, da man nur hierdurch zu einem sicheren Urteil kommen kann. 
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Abb. 5a. Blutungskurven von Helianthus in Wasserkultur bei + 17,7°. 22.—24. 6. 38. 
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Abb. 5b. Blutungskurven von Helianthus in Wasserkultur bei + 17,7%. 22.—24. 6. 38. 
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So ergaben Versuche mit Helianthus: (12 Wochen alte Pflanzen, in 
Wasserkultur unter denselben Bedingungen herangezogen), daß Pflanzen 
eine ausgeprägte Periodizität zeig- 
ten, wenn sie ungefähr 0,05 ccm f 
in 2 Stunden bluteten, . während 
eine solche bei weniger gut blu- Pi Hs 
tenden Pflanzen entweder gar 
nicht, oder nur andeutungsweise 
zu erkennen war. Abb. 5 seigt 
2 Versuchsreihen zu je 4 Paral- 
lelen von Helianthus in Wasser- 
kultur am 22. 6. 38. Deutlich 
sehen wir, daß von typischer Perio- 
dizität bis zum fast gänzlichen 
Fehlen derselben alle Übergänge 
vorhanden sind. Es liegt aber 
kein Grund vor zu der Annahme, 
daß die Periodizität nicht allen 
Pflanzen gleichmäßig zu eigen 
war (da sie ja alle ein vollkom- 
men gleiches Vorleben hatten). | 
Ich neige vielmehr zu der Ansicht, > | 
daB für die kleinen Blutungs- N | 
mengen auch meine MeBmethode & | 
noch nicht fein genug war, um 
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den betreffenden Kurven zu er- À | 
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eher zum Ziele führen. 

Von diesem Gesichtspunkt aus 
sind auch die schon erwähnten 
Befunde von SPERLICH und Ham- 
PEL zu erklären, wonach eine 
Periodizität erst bei 50 Tage alten 
Pflanzen auftritt, und ebenso die 
Angaben von BARANETZKY, daß 
bei 4-6 Wochen alten Helianthus 
und Ricinus eine Periodizität nur 
festgestellt werden kann ‚in den | le 
durchschnittlichen AusfluBmen- $£e ¥ Y S 8 © + VS 
gen für die ganze Zeit des Tages ~p atid 
und der Nacht“. Meines Erachtens liegt diese Erscheinung nur darin 
begründet, daß die Pflanzen in diesem Alter noch zu wenig bluten, 


Abb. 6, Blutungskurven von Podachaenium bei + 17,5°. 
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und daB unsere MeBmethoden für diese kleinen Mengen eben nicht 
ausreichen. 

Analog hierzu wäre vielleicht noch anzuführen, daB auch bei solchen 
Pflanzen, die zu Anfang eine sehr deutliche Periodizität aufweisen, am 
Ende des Versuches, wenn der SaftausfluB schon sehr gering geworden 
ist, ebenfalls keine regelmäBigen Schwankungen mehr auftreten. In 
Abb. 6 ist das deutlich zu erkennen. Wenn auch hierbei die schon sehr 
gestörten Lebensverhältnisse zweifellos eine bedeutende Rolle spielen, 
so dürfte das Fehlen der Periodizität zum Teil wenigstens auch den 
ungenügenden Meßmethoden zuzuschreiben sein. 

Bei meinen weiteren Versuchen ging ich zunächst von dem Gedanken 
aus, daß die täglichen Maxima immer zu derselben Tageszeit erscheinen 
müßten, wenn man dem Wechsel von Tag und Nacht, der im Vorleben 
der Pflanze auf diese einwirkte, die primäre Ursache der Periodizität 
zuschreibt. 

Ich mußte aber zu meiner Überraschung feststellen, daß diese Vor- 
aussetzung nicht zutrifft, sondern daß die täglichen Maxima von der 
Zeit des Köpfens abhängen. Mit nur wenigen Ausnahmen erscheint das 
zweite Maximum immer + 36 Stunden nach der Köpfungszeit. Einige 
Beispiele hierfür bringt Tabelle 1. Im ganzen wurden 54 solcher Kurven 


aufgestellt. 











Tabelle 1. 
ba mg rm Dis Zahl der 
er opiu is 

—— Köpfung 1. ri. EN N PR. RL zum 2. Maximum san 

4. 4.38 16 8 6 38 2 

4. 4.38 16 4 4 36 1 

3. 5.38 10 0 22 36 ] 

3. 5.38 10 2 0 38 ] 

3. 5.38 10 0 0 _ 38 3 

3. 5.38 10 4 0 38 2 

3. 5.38 10 0 2 40 l 

3. 5.38 10 2 2 40 ] 

9. 5.38 16 4 + 36 2 

9. 5.38 16 6 4 36 2 

9. 5.38 16 0 4 36 l 

9. 5.38 16 2 4 36 1 
27. 9.38 18 8 6 36 3 
11. 10. 38 11 23 23 36 l 
11. 10. 38 11 1 1 38 1 
11. 10. 38 11 21 21 34 H 

















Das erste Maximum zeigt sich in der Regel nach etwa 12 Stunden, 
doch ist dieser Zeitpunkt nicht so genau festgelegt. Es liegt das wahr- 
scheinlich darin begründet. daß sich die Pflanze nach dem tiefgehenden 
Eingriff durch die Köpfung erst auf die neuen Lebensbedingungen ein- 
stellen muß; außerdem dürften die Anfangsreaktionen stark von dem 
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augenblicklichen ,,physiologischen Zustand“ der Pflanze abhangig sein, 
wie später noch gezeigt werden wird. 

Es kann auch vorkommen, daB eine Kurve in den ersten Stunden 
sehr steil ansteigt, dann etwa 8—10 Stunden waagerecht oder schwach 
abfallend verlauft und erst hiernach in den 24-Stunden-Rhythmus ein- 
tritt, indem zu diesem Zeitpunkt der eigentliche Abfall einsetzt. Eine 
solche Kurve zeigt also 
zu Beginn der Blutung 
ein breites Maximum 
(Abb. 7). 

Kurven dieser Art 
zeigt Tabelle 2. 

Doch sind diese Kur- 
ven im Verhältnis zu den 





erstbeschriebenen nur in 20 4ER 6 00 4 8 2 
geringer Zahl aufgetre- Abb. 7. Blutungskurve von Plectranthus bei + 17° C 
ten, und es läBt sich auch mit breitem Anfangsmaximum 9.—11. 5. 39. 


leicht eine Erklärung 

für dieses anormale Verhalten geben: Nehmen wir an, die GefäBe solcher 
Pflanzen hätten im Augenblick des Köpfens infolge hoher Transpiration 
unter einem starken Sog gestanden (Transpirationsmessungen wurden 


Tabelle 2. 


PRES Stundenzahl vor Zahl der 
Datum der des 1. Maximums | ges 2. Maxi- | der a hen 


= lanze 
Köpfung Beginn Ende mums Fe sg 


























3. 5. 38 10 14 2 0 38 1 
9. 5. 38 16 20 6 4 36 2 
9. 5. 38 16 22 6 4 36 1 
27. 9. 38 18 22 8 6 36 1 


hierbei leider nicht ausgeführt, so daB dies also eine Annahme bleiben 
muB). Durch das Képfen wird nun dieser negative Druck aufgehoben. 
Der anfangs von den blutenden Zellen ausgepreßte Saft muß infolgedessen 
in den Gefäßen so lange zurückgehalten werden, bis sich ein neues Gleich- 
gewicht eingestellt hat. (Das kann im Extremfalle sogar dazu führen, 
daß an der Schnittfläche dargebotenes Wasser vom Stengelstumpf ein- 
gesogen wird.) Die in Wirklichkeit geblutete Menge ist also bei diesen 
Pflanzen in den ersten Stunden größer als die abgelesene Menge an~ibt, 
und der erste Wert entspräche demnach nicht den Tatsachen. Auch diese 
Kurven lassen sich somit ohne weiteres in die übrigen einreihen. 
Noch eine dritte Art von Blutungskurven konnte ich beobachten. 
Bei den Pflanzen in Wasserkultur beginnt die Kurve sogleich mit einem 
abfallenden Ast. Erst nach etwa 12 Stunden erfolgt ein Anstieg und 
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nach + 24 Stunden erreicht die Ausflußmenge ein Maximum, um dann 
im 24-Stunden-Rhythmus regelmäBig weiterzuflieBen. Die Kurven sind 
also im Vergleich zu denen der Sandkulturen um 12 Stunden vorver- 
schoben. Als Beispiel dienen die in Abb. 5 abgebildeten Kurven von Helian- 
thus. Für Plectranthus führe ich einen Versuch vom 1. 2. 38 bis 4. 2. 38 
an. Von 3 um 8% Uhr geköpften Pflanzen zeigten 2 ihre Maxima von 
8% bis 10% Uhr und eine zwischen 6% und 8% Uhr. Alle 3 Kurven be- 
gannen mit einem absteigenden Ast. 

Außerdem fällt noch auf, daß der Anfangswert immer ungleich höher 
liegt als das darauffolgende Maximum. Man könnte hier an eine gewisse 
Wasserübersättigung zu Versuchsbeginn denken. Dann wird neben dem 
normalen Blutungssaft zunächst auch noch das überschüssige Wasser 
abgegeben. Tatsächlich machten Wasserkulturen von Plectranthus auch 
immer einen turgeszenteren Eindruck als die Sandkulturen. 

Bereits SCHAPOSCHNIKOW hat 1912 festgestellt, daß voll wassergesät- 
tigte Pflanzen mit einer abfallenden Blutungskurve beginnen. Er brachte 
damals seine Versuchspflanzen nach dem Begießen 24 Stunden unter 
eine Glasglocke oder hüllte sie in feuchtes Filtrierpapier ein, um die 
Transpiration zu verhindern. Dabei machte er die Beobachtung, daß 
die Blutungskurven sofort abfalleñ, und daß die Pflanzen weniger bluteten 
als die normalen Vergleichspflanzen. Wodurch diese Erscheinung zu- 
stande kam, hat SCHAPOSCHNIKOW nicht untersucht. Es wäre denkbar, 
daß sie auf einer Störung der normalen Lebensvorgänge infolge der 
Transpirationshemmung beruhen.. Um bei meinen Versuchen diese Mög- 
lichkeit auszuschalten, die Pflanzen aber dennoch reichlich mit Wasser 
zu versorgen, wählte ich Wasserkulturen. Selbstverständlich können 
solche Pflanzen in quantitativer Hinsicht nicht mit Sandkulturen ver- 
glichen werden. Da es mir aber in erster Linie auf den Verlauf der Blu- 
tungskurve ankam und nicht auf die Menge des Blutungssaftes, so ist 
das von keinem größeren Nachteil. Die Wasserkulturen bieten aber auf 
alle Fälle die Gewähr, daß vor dem Versuch keine anormalen Verhält- 
nisse geschaffen werden, und außerdem ist auch wohl anzunehmen, daß 
sie unter den gegebenen Verhältnissen maximal wassergesättigt sind. 
Da auch SCHAPOSCHNIKOW bei seinen wassergesättigten Pflanzen einen 
sofortigen Abfall der Kurven feststellte, dürfte der von ihm beobachtete 
Kurvenverlauf ebenfalls auf diese Wassersättigung und nicht auf eine 
Störung der normalen Lebensvorgänge zurückzuführen sein. 

Die Versuche zeigen also, daß das Auftreten der Maxima nicht an eine 
bestimmte Tageszeit gebunden ist, und daß somit eine Nachwirkung des Tag- 
und Nachtwechsels als erste Ursache für die Periodizität nicht in Frage 
kommen kann. 

Noch ein weiterer Grund spricht gegen diese Annahme. Die obigen 
Kurven wurden alle bei gewöhnlicher Temperatur (etwa 18°) erhalten. 
Wird aber die Temperatur um 10° erhöht (auf etwa 28°), so verschieben sich 
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auch die taglichen Maxima. Das zweite Maximum erscheint bei Sand- 
kulturen jetzt schon + 24 Stunden nach dem Kôpfen. Die Anfangs- 
schwingungen werden also um 12 Stunden verkiirzt, und erst von diesem 
Zeitpunkt an, zu welchem das Bluten schon stark nachgelassen hat, beginnt 
ein 24-stiindiger Rhythmus auch bei der erhôhten Temperatur (Abb. 8). 
Diese so verschieden gearteten Kurvenserien lassen erkennen, daB 
das Bluten keineswegs ein einheitlicher Vorgang sein kann, sondern daß 
es durch das Zusammenwirken von verschiedenen Teilvorgängen zustande 
kommt. Mehrere Befunde, die nachher noch zu erörtern sind, geben 
allen Grund zu der Annahme, daß enzymatische Vorgänge dabei eine 
wesentliche Rolle spielen. Auf der anderen Seite ist zur Genüge bekannt, 
daß eine Zufuhr von Wasser durch Begießen die Blutungsintensität 
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Abb. 8. Blutungskurve von Plectranthus bei + 27'/,° 3.—5. 5. 38. 


merklich steigern kann, daB also Vorhandensein einer ausreichenden 
Wasserreserve unbedingt notwendig ist. 

Man kénnte daher das Bluten in zwei Komponenten zerlegen: Das 
Primäre ist die Veratmung von Reservestoffen, z. B. Zucker, hinzu tritt 
die Versorgung der blutenden Zellen mit Wasser. Beide Komponenten 
miissen wirksam sein, damit ein Bluten zustande kommt. 

Betrachten wir von diesem Gesichtspunkte aus die einfachsten Kurven, 
die der Wasserkulturen. Im Augenblick des Köpfens haben die an die 
GefäBe angrenzenden lebenden Zellen, die wohl in erster Linie das Bluten 
verursachen, einen für die gegebenen Umstände maximalen Gehalt an 
Wasser und an Atmungsmaterial. Wird die Pflanze nun geköpft, so 
atmen diese Wurzelzellen weiter, und mit Hilfe der dabei freiwerdenden 
Energie wird Wasser in die angrenzenden Gefäße gepreßt. Allmählich 
verarmen aber die blutenden Zellen an Atmungsmaterial, die Atmung 
wird schwächer, und damit läßt auch das Bluten nach. Wassermangel 
dürfte hier nicht eintreten. Inzwischen, nach etwa 12 Stunden, ist aber 
wieder so viel neues energetisches Material von den entfernteren Nach- 
barzellen nachgerückt, daß die Atmungsintensität wieder ansteigen kann 
und damit auch das Bluten, bis nach weiteren 12 Stunden, also 24 Stun- 
den nach dem Köpfen, die Zufuhr aus irgendeinem Grunde wieder so- 
weit nachgelassen hat, daß auch die Blutung verringert werden muß. 
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Es bestefft aber auch die Möglichkeit, daß die Atmungsintensität aus 
irgendwelchen and..en Gründen periodisch schwankt, z. B. durch perio- 
dische Aktivierung der Atmun-senzyme. Voraussetzung für diese Er- 
scheinungen ist das Vorhandensein einer autonomen 24-Stunden-Perio- 
dizität, bei der die Zeiten der Maxima und Minima lediglich durch den 
Vorgang des Köpfens festgelegt werden. 

Wesentlich anders liegen nun die Verhältnisse bei den Sandkulturen. 
Zu Beginn der Blutung wird zwar auch hier Atmungsmaterial in maxi- 
maler Menge vorliegen. Der Wasservorrat der blutenden Zellen dürfte 
aber eine sehr wechselnde Größe darstellen, un‘! eine solche Pflanze wird 





Abb. 9. Blutungskurven von Plectranthus bei + 17°C 27. 9. bis 1. 10. 38. 


unter normalen Verhältnissen wohl nie ganz wassergesättigt sein. Das 
geht auch aus den Versuchsergebnissen hervor, die zeigen, daB wohl 
die Parallelpflanzen innerhalb einer Reihe fast durchweg denselben 
Kurvenverlauf haben, nicht aber die Pflanzen von verschiedenen Reihen, 
da Wassergehalt des Bodens bzw. die laufenden Wassergaben nie völlig 
übereinstimmten. 

Wird also eine solche Pflanze gekôpft, dann wird die Atmungs- 
komponente genau so wie im Falle der Wasserkulturen wirksam sein, 
die Wasserzufuhr zu den blutenden Zellen wird aber einen wesentlich 
langsameren Verlauf nehmen. Soweit die an die GefäBe grenzenden Zellen 
noch Wasser abgeben können, wird dieses ausgepreßt. Erst allmählich 
strömt aus den Nachbarzellen mehr Wasser herbei, das selbstverständ- 
lich auch gelöstes Atmungsmaterial mit sich bringt. Mit dem immer 
stärker werdenden Zustrom von Wasser wird die Blutungskurve ansteigen 
bis zu dem Zeitpunkt (nach etwa 12 Stunden), wo die Zufuhr abnimmt 
(Abb. 9, Kurve I). Ist außer dem Wasser auch das Atmungsmaterial 
in zu geringer Menge vorhanden, so wird die Kurve zu Beginn wenig- 
stens waagerecht oder doch nur schwach geneigt verlaufen (Abb. 9, 
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Kurve II). Das vielleicht auch hier in zunehmendem Maße herbeigeführte 
Wasser kann nicht entsprechend ausgepreßt werden, da es an ener- 
getischem Material fehlt. Nach 12 Stunden aber werden fast alle Re- 
serven in den blutenden Zellen verbraucht sein. Ein weiteres Bluten 
kann also nur noch durch neu herbeigeschafftes Material bewirkt werden. 
Da sich jedoch von diesem Zeitpunkt an auch die Wasserzufuhr ver- 
ringert, wird jetzt die Blutung stark abnehmen, bis nach weiteren 
12 Stunden, also 24 Stunden nach dem Köpfen, die Wasserzufuhr von 
neuem steigt. In demselben Maße wird hiermit auch mehr Atmungs- 
material herangeführt, die Kurve nähert sich also wieder einem Maxi- 
mum usw. 

Während also bei den Wasserkulturen der Nachschub von Reserve- 
stoffen für die starke oder schwache Blutung bei der Periodizität allein 
maßgebend sein dürfte, tritt hier bei den Sandkulturen als weiterer Faktor 
noch die Wasserversorgung hinzu. Diese wird sogar in den meisten Fällen 
die erstgenannte Komponente überlagern. 

Für die Kurven bei Temperatursteigerung um 10° gelten prinzipiell 
dieselben Überlegungen, nur daß hier durch die erhöhte Temperatur die 
enzymatische Komponente in ihrer Wirkung um etwa das Doppelte ge- 
steigert wird. Daß diese Reaktionsbeschleunigung nachher aufhört, ist 
wohl in der beschleunigten Verarmung des Atmungssubstrates begründet, 
so daß eine solche Pflanze sehr rasch in ihrer Lebenstätigkeit herabgesetzt 
wird. Auch können sich infolge der hohen Temperatur sehr bald bakte- 
rielle Zersetzungen bemerkbar machen. Diese Kurven fallen daher sehr 
schnell ab, und das Bluten hört auch immer eher auf als bei den nor- 
malen Pflanzen. 

Obwohl diese Erörterungen nun keineswegs den Wert absoluter Sicher- 
heit für sich in Anspruch nehmen können, so dürften sie uns doch einen 
Weg zeigen, wie man sich das Zustandekommen der Blutungserschei- 
nungen und ihre Periodizität erklären könnte. Nicht erklärt sind damit 
aber die Ursachen der Periodizität und die merkwürdige Erscheinung, 
daß die Schwingungsdauer unter normalen Verhältnissen gerade etwa 
24 Stunden beträgt. 

Die oberi erörterten Ausführungen sind aber auch imstande, uns zu 
sagen, wie man das Problem von experimenteller Seite anfassen kann. 
Da nach allem bisher Gesagten dem Blutungsvorgang eine enzymatische 
Reaktion zugrunde liegen muß, versuchte ich, diese zunächst durch Tem- 
peraturänderung und Atmungsgifte zu beeinflussen. 


II. Blutung und Atmung. 


Die Wirkung der Temperatur. 
Unter den vielen Autoren, die eine Theorie des Blutens auf- 
zustellen versuchten, ist RoMELL bis jetzt der einzige geblieben, der 
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den Vorgang einer durch Enzymwirkung gesteigerten Atmungstätigkeit 
zuschreibt. Obwolil seine Ansicht in der Literatur wenig Anklang 
gefunden hat, ist sie doch, wie ich schon ausführte, nicht von der 
Hand zu weisen. 

So hat z.B. LepesomxiN (1927) beim Frühjahrsbluten festgestellt, 
daß in den Wurzelzellen während des Blutungsvorganges eine Umwand- 
lung von Öl zu Lävulose stattfindet (bei der Birke) und von Stärke zu 
Saccharose (beim Ahorn). Das deutet aber schon auf einen enzymati- 
schen Vorgang hin. 

Meine Versuche haben außerdem ergeben, daß die Blutung ungefähr 
der van T’Horrschen Regel folgt, die besagt, daß bei einer Temperatur- 
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Abb. 10. Blutungskurven von Plectranthus bei Temperaturerhéhung um 10°C. 
a 3.—5. 5.38, b 13.—14. 10. 37. 


erhöhung um 10° die Reaktionsgeschwindigkeit um das 2—3fache ge- 
steigert wird (Abb. 10). Das erste Maximum liegt in beiden Fällen bei 
der hohen Temperatur etwa doppelt so hoch wie bei der tiefen und ist 
auch in der halben Zeit erreicht. 

Ferner waren hier noch die Befunde WIELERs zu erwähnen, der 
(1893, S. 61) von Vitis vinifera bei 33—40° etwa achtmal soviel Blutungs- 
saft erhielt wie bei 8°, was genau einer dreimaligen Temperaturerhéhung 
um 10° entspricht. 

Man weiB aber, daB die Atmung eine Temperaturabhangigkeit zeigt 
und der van T’Horrschen Regel folgt. Der Annahme einer Abhängigkeit 
des Blutens von der Atmungsintensität stünden also keine großen Schwie- 
rigkeiten im Wege. 

Unter diesem Gesichtspunkte lassen sich auch die Freilandversuche 
bei wechselnder Temperatur gut einordnen. Als Beispiel diene ein Ver- 
such mit Podachaenium. Die Abb. 11 zeigt eine völlige Abhängigkeit 
des Blutens von der Temperatur, wie dies ja schon öfter festgestellt wurde 
und allgemein bekannt ist. Nach den vorhergehenden Betrachtungen 
dürfte der gesteigerte Saftaustritt somit auf eine gesteigerte Atmungs- 
tätigkeit zurückzuführen sein. Nur zu Beginn des Versuches zeigen sich 
Divergenzen zwischen den beiden Kurven, was noch einer Erklärung 
bedarf. Der Versuch wurde abends begonnen. Über Nacht trat selbst- 
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verständlich Temperaturerniedrigung ein. Die Blutungskurve steigt aber 
um diese Zeit an. Es ist das nur dadurch verständlich, daB der anfäng- 
liche Saftaustritt, der ja nach dem bereits Gesagten bei nicht ganz 
wassergesättigten Pflanzen immer aufsteigende Tendenz hat, stärker ist 
als die hemmende Wirkung der Temperaturerniedrigung. Erst gegen 
Morgen kehren sich die Verhältnisse um, wie man an den nach unten 
verlaufenden Kurven erkennen kann. 

Wenn die Atmung am Blutungsvorgang also maßgebend beteiligt ist, 
dann muß durch das Bluten aber auch eine Abnahme des vorhandenen 
Atmungsmaterials bewirkt werden. Ich bestimmte daher von Pflanzen, 
die verschieden lange geblutet hatten, den Gehalt der Wurzeln an redu- 
zierenden Zuckern und Rohstärke. Zu diesem Zweck wurden 15 gleich 
2 
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Abb. 11. Podachaenium im Freien. 1.—3. 8. 38. 


groBe und unter denselben Bedingungen im Sand herangezogene Pflanzen 
herausgesucht. Bei Nr. 1—5 wurde der ursprüngliche Gehalt festgestellt ; 
Nr. 6—10 bluteten 2 Tage, Nr. 11—15 dagegen 7 Tage. 

Die. Analysen (Tabelle 3) ergaben, daß die reduzierenden Zucker mit 
der Länge der Blutungsdauer abnehmen. Im Blutungssaft selbst ließ 
sich nach der Mikromethode von BERTRAND kein reduzierender Zucker 
nachweisen. Das spezifische Gewicht des Blutungssaftes ist etwa 1,005, 
das entspricht einer 1%igen Glukoselösung. Eine solche Menge müßte 
sich aber analytisch unbedingt erfassen lassen. Das spezifische Gewicht 
1,005 muß also durch andere Stoffe, vielleicht durch organische Säuren, 
bedingt sein. Hieraus läßt sich der Rückschluß ziehen, daß der ver- 
schwundene Zucker während des Blutens restlos veratmet wird. 

Das Ergebnis zeigt aber auch, daß die Zuckerabnahme in den letzten 
5 Tagen bedeutend geringer ist als in den ersten beiden Tagen, obwohl 
die Blutungsmenge die gleiche ist. Es ist aber nicht anzunehmen, daß 
für eine gleich große Saftmenge in den letzten Tagen weniger Atmungs- 
material notwendig war als zu Beginn. Diese Annahme finden wir be- 
stätigt, wenn wir das Ergebnis der Stärkebestimmungen mit berücksich- 
tigen. Wenn diese Werte auch sehr große Schwankungen aufweisen, so 
kann ihnen immerhin noch orientierende Bedeutung zugemessen werden. 
Hier liegen nun die Verhältnisse genau umgekehrt. In Reihe II wird 
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weniger Stärke abgebaut als in Reihe III. Addiert man aber die in den 
einzelnen Reihen abgebauten Zucker- und Stärkemengen, so erhält man 
in beiden Reihen ungefähr dieselben Werte, nämlich 10,7 mg in den beiden 
Tabelle 3. 
Zucke; 
mme | mn | Pet | meine, |- pannes 
1 a 18,2 95,6 
I 2 — 21,9 95,2 
3 13,9 98,8 
4 — 10,7 93,1 
5 — 12,7 90,2 
Mittelwerte — 15,5 + 2,1 94,6 + 1,44 
6 4,3 8,6 81,7 
7 4,6 8,1 103,3 
I 8 4,1 7,6 97,1 
9 3,7 10,7 80,4 
10 1,2 8,1 91,4 
Mittelwerte: 3,6 + 0,62 8,6 + 0,54 90,8 + 4,3 
ll ? 6,5 93,6 
12 8,7 6,8 83,6 
III 13 7,3 iy 6,8 60,1 
14 7,4 7,8 81,1 
15 4,9 4,0 81,7 
Mittelwerte: 7,1 + 0,79 6,4 + 0,58 80,0 + 5,55 
Differenzen der Mittelwerte von 
Reihe verbrauchtem Zucker verbrauchter Starke verbrauchten Zucker 
in mg in mg und Starke in mg 
I— U 6,9 3,8 10,7 
III 2,2 10,8 13,0 











ersten Tagen und 13,0 mg in den darauffolgenden 5 Tagen. Das besagt 
also, daß für gleich große Mengen Blutungssaft auch gleichviel Atmungs- 
material notwendig ist. Soweit lésliche Zuckerarten vorhanden sind, 
werden diese bevorzugt verbraucht, und erst später wird dann die Starke 
angegriffen. 

Die Analysen zeigen demnach, daB das Vorhandensein von Reserve- 
stoffen fiir das Bluten eine nicht unbedeutende Rolle spielt. Es war 
daher zu erwarten, daB sich auch der EinfluB der Düngung im nach- 
herigen Versuchsverlauf bemerkbar macht. Ist es doch bekannt, daB 
eine ausreichende Versorgung der Pflanzen mit Mineralstoffen fiir die 
Bildung der organischen Reserven von gréBter Bedeutung ist. Ein Ver- 
such vom 2.8.38 veranschaulicht dies. Er bestand aus 2 Reihen mit 
je 8 ungefähr 1 Jahr alten, also ausgewachsenen Versuchspflanzen. Jede 
Reihe war wieder aufgeteilt in 2 Serien zu je 4 Parallelen bei 18° bzw. 
28°. Reihe I erhielt seit Ende Juni keine Nährlösung mehr, wurde 
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also nur noch mit Leitungswasser begossen, während Reihe II durch- 
schnittlich jeden zweiten Tag Nährlösung bekam. Am 2. 8. 38, 12 Uhr, 
wurden die Pflanzen gekôpft. Äußerlich waren zu diesem Zeitpunkt an 
den Pflanzen keine Unterschiede zu sehen. Die Blutungskurven (je- 
weils das Mittel aus 4 Parallelen) zeigen aber, daß das Düngen der 
Reihe II in beiden Serien einen durchaus günstigen Einfluß ausübte 
(s. Abb. 12). Bei 18° ist die Saftmenge in der gedüngten Reihe fast um 
das Doppelte gesteigert. Es kann das nur darauf zurückzuführen sein, 
daß die gedüngten Pflanzen mehr Reservestoffe zur Verfügung hatten. 

Betrachtet man nun die gleichgedüngten Pflanzen bei verschiedenen 
Temperaturen, so muß man die Feststellung machen, daß hier die 
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Abb. 12. Blutungskurven von Plectranthus 2.—3. 8. 38. 


van T’Horrsche Regel bezüglich der Blutungsmengen keine Gültigkeit 
hat. Während in der ungedüngten Reihe immerhin noch eine sehr deut- 
liche Erhöhung bei Temperatursteigerung zu sehen ist, versagt die Regel 
in der gedüngten Reihe völlig. Diese auffallende Erscheinung kann nur 
auf einen Faktor zurückgeführt werden, der schon vor Versuchsbeginn 
auf die Pflanzen eingewirkt hat. 

Es zählten nämlich die letzten Juli- und die ersten Augusttage zu 
den wärmsten des Jahres. Temperaturen bis 30° im Schatten waren 
keine Seltenheit, und im Gewächshaus dürfte es eher noch wärmer ge- 
wesen sein. Das hatte naturgemäß auch eine gesteigerte Atmungstätig- 
keit und daher einen stärkeren Verbrauch des Atmungsmaterials in diesen 
Tagen zur Folge. Die für 18° bestimmten Pflanzen kamen aber zum 
Temperaturausgleich schon 24 Stunden vor Versuchsbeginn in den kühlen 
Kellerraum. Dadurch wurde die Atmungsintensität wesentlich herab- 
gesetzt und die Reserven konnten geschont werden, während das bei 
den anderen Pflanzen im Thermostaten natürlich nicht der Fall war. 
Diese mußten in der hohen Temperatur immer noch weiter große Mengen 
Atmungsmaterial umsetzen, so daß dieses bald erschöpft war, und nur so 














86 Berthold Speidel: 


ist es erklarlich, daB diese Pflanzen nicht mehr so stark bluteten, wie man 
es erwartet hätte. 

Daß aber auch für diese Kurven grundsätzlich dieselben Überlegungen 
gelten, die ich über die Periodizität angestellt habe, zeigt die Lage der 
Maxima, die bei allen 4 Kurven zu der zu erwartenden Zeit erscheinen. 


Versuche mit Atmungsgiften und bei Sauerstoffmangel. 

Schon WIELER erwähnte (1893), daß für den Blutungsvorgang Sauer- 
stoff notwendig ist, HEyL konnte dieses neuerdings (1933) bestätigen. 
Er brachte seine Versuchsobjekte (Pflanzen in Erde, bei denen der 
Topf durch ein Metallgitter ersetzt war) in einen Blechkasten, durch den 
er dann seine Narkotika (Wasserstoff, Äther, Chloroform) leitete. Streng 
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Abb. 13. Blutungskurven von Helianthus. a 5.—6. 9.38, b 5. 8. 38. 








genommen ist damit aber noch nicht bewiesen, daB die Sistierung des 
Blutens durch Sauerstoffmangel verursacht wurde. Es konnte sich auch 
um eine direkte Wirkung der eingeleiteten Stoffe gehandelt haben. 

Ich schlug daher fiir meine Versuche einen anderen Weg ein. In An- 
lehnung an Bonner (1937), der Versuche mit Avena-Koleoptilen anstellte, 
beniitzte ich eine Lésung von 0,05% Phenylurethan. Dieser Stoff ist 
bekanntlich ein starkes Atmungsgift, und Bonner hat seine Wirkung 
auch experimentell festgestellt. 

Der Versuch vom 5.9.38 lieferte die Blutungskurven von fünf 
12 Wochen alten Helianthus-Pflanzen in Wasserkultur. Nr.1 und 2 
dienten als Kontrolle, Nr. 3—5 erhielten Phenylurethan. Am 4. 9. 38, 
18 Uhr, kamen die Pflanzen vom Gewächshaus in den Keller, erhielten 
neue Nährlösung und zugleich auch die Phenylurethangabe. Geköpft 
wurden die Pflanzen am 5.9.38, 8 Uhr. Das Ergebnis zeigt Abb. 13a. 
Die Phenylurethanpflanzen bluteten fast gar nicht, während die Kon- 
trollen einen kräftigen Saftfluß zeigten. Das Ausbleiben der Blutung 


Untersuchungen zur Physiologie des Blutens bei höheren Pflanzen. 87 


kann nicht durch Sauerstoffmangel bedingt sein, da der Sauerstoff ja 
allen Pflanzen in gleicher Weise in Wasser gelöst zur Verfügung stand. 
Es kann sich also nur noch um eine direkte Unterbindung der Atmungs- 
tätigkeit gehandelt haben. 

Daß das Phenylurethan selbst keine weiteren störenden Einflüsse 
hatte, zeigt der Versuch vom 6. 8.38 (Abb. 13b). Helianthus in Wasser- 
kultur, 9 Wochen alt. Je 4 Parallelen in gewöhnlicher Nährlösung 
und in Nährlösung mit 0,05% Phenylurethan. Diesesmal bluteten die 
Pflanzen aber im Gewächshaus bei wechselnder Temperatur. Sie er- 
hielten am 5.8.38, 22% Uhr die betreffende Lösung und wurden am 
6.8.38, 6 Uhr, geköpft. 

Aus der Abbildung ersieht man wiederum eine stark hemmende 
Wirkung des Phenylurethans, die 
aber mit steigender Temperatur ™ 
abnimmt. Während die Kurve der 
Normalpflanzen schon vor dem 
Temperaturumschlag wieder abfällt 
(wahrscheinlich infolge Verarmung 
an Atmungsmaterial, da durch die 
hohe Temperatur auch eine starke 
Atmung verursacht war), steigt 
die der Phenylurethanpflanzen 
sogar noch bis über den Umschlags- 2 20 za 
punkt an. Temperaturerhöhung app. 14. Bintungskurven von Plectranthus 
ist ein atmungsförderndes Mittel bei O:-Mangel (25°) 22. 10. 38. 
und diirfte somit die hemmende 
Wirkung des Phenylurethans zum Teil aufgehoben haben, was um so 
eher möglich war, als hier von einer Erschöpfung des Atmungssubstrates 
nicht die Rede sein kann. Die Durchschnittswerte iiber Nacht, bei 
kühlerer Temperatur, liegen bei den Normalpflanzen ja auch wieder 
höher. 

Eindeutig geht aber aus dem Versuch hervor, daß das Phenylurethan 
keine schädigende Wirkung auf den Lebensablauf an sich haben konnte, 
denn sonst hätten die Pflanzen auch bei Temperaturerhöhung nicht stärker 
bluten dürfen. 

Es ist noch ein Versuch zu beschreiben, der eigentlich für einen 
anderen Zweck bestimmt war, der sich aber gut in diesen Rahmen ein- 
reiht. Es handelt sich um zwei Pflanzen (Plectranthus in Wasserkultur), 
von den weiter unten zu beschreibenden Potometerversuchen. 

Die Potometer wurden am 21. 10.38 vormittags mit den Pflanzen 
beschickt und um 12 Uhr abgedichtet. Durch äußere Umstände konnten 
die Pflanzen aber erst am 22. 10., 1 Uhr, geköpft werden. Die beiden 
Blutungskurven zeigt Abb. 14. Im Vergleich zu den anderen Versuchen 
(s. Abb. 24—26) bluteten diese beiden Pflanzen außerordentlich wenig. 
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Es ist das leicht erklärlich, wenn man bedenkt, daB den beiden Pflanzen 
während 13 Stunden nur die geringe in 700 ccm Lösung enthaltene 
Sauerstoffmenge für die Wurzelatmung zur Verfügung stand und auch 
nachher während des Versuches kein neuer Sauerstoff geboten wurde. 
Diese kleine Menge war aber sicher schon vor Versuchsbeginn zum 
größten Teil verbraucht, so daß 
22 die Atmung der Pflanzen stark ver- 
ringert wurde, und demzufolge 
konnten die Wurzelstümpfe auch 
nicht stärker bluten. Die auffal- 
lende Abweichung im Verlauf bei- 
der Kurven kann nur auf indivi- 
duelle Unterschiede der beiden 
Versuchspflanzen, z. B. im Ge- 
halt der Wurzeln an Reserve- 
stoffen, zurückgeführt werden. 
In diesem Zusammenhange 
möchte ich noch einmal an die 
. mehrfachen Literaturangaben er- 
innern, wonach Wasserkulturen 
im allgemeinen eine geringere 
Blutung zeigen als solche in Erde. 
Es ist das einfach eine Folge des 
Sauerstoffmangels und der da- 
durch herabgesetzten Atmungs- 
tätigkeit. 
Untersuchungen über die Be- 
schaffenheit des Blutungssaftes. 
Es erschien angebracht, die 
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da solche Bestimmungen ent- 
weder noch gar nicht oder doch nur in unzureichender Form ausge- 
führt wurden. 

Kraus machte, wie schon eingangs erwähnt, als einziger Aciditäts- 
messungen. Doch arbeitete er mit Lackmuspapier und konnte daher 
nur zu orientierenden Ergebnissen kommen. Durch die genauere Analyse 
des Blutungssaftes schien es möglich, auch über den Mechanismus des 
Blutens gewissen AufschiuB zu erhalten. 

Meine Untersuchungen erstrecken sich auf die Bestimmung des Säure- 
grades, der elektrischen Leitfähigkeit, des Trockengewichtes und des 
Aschegehaltes bzw. des Gehaltes an Natrium und Calcium. Die Mes- 
sungen wurden in Zeitabständen von 2 Stunden durchgeführt. 
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Abb. 15 zeigt das Ergebnis eines Versuches mit Plectranthus bei kon- 
stanter Temperatur im Keller. 

Die oberste Kurve gibt die jeweils von 10 Pflanzen geblutete Saft- 
menge in Kubikzentimetern. Man ersieht daraus, daB das erste Maxi- 
mum der Blutung schon nach 8 Stunden (2 Uhr) erreicht ist, und daB 
die Kurve von hier ab dauernd fallt. Umgekehrt verhält sich die py- 
Kurve. Den ersten Wert läBt man hier, wie überhaupt bei allen Mes- 
sungen, am besten unberiicksichtigt, da er wahrscheinlich nicht den 
tatsächlichen Verhältnissen entspricht, sondern noch stark beeinflußt 
sein dürfte von Verhältnissen, die schon vor dem Köpfen in der Pflanze 
herrschten, bzw. auch durch den Zellsaft der verletzten Zellen stark ver- 
unreinigt sein dürfte. Der abfallende Ast ist hier allerdings etwas länger 
(bis 6 Uhr), wie überhaupt alle pg-Kurven von Plectranthus bei kon- 
stanter Temperatur in den ersten 12 Stunden abfallende Tendenz zeigen, 
auch wenn die Blutungskurve gleich von Anfang an sinkt. 

Die elektrische Leitfähigkeit bleibt, abgesehen von den beiden ersten 
Messungen, 20 Stunden lang (bis 14 Uhr) etwa konstant, von da ab sinkt 
sie stetig. 

Daß beim Trockengewicht der erste Wert ziemlich hoch liegt, ist 
nicht verwunderlich, da ja nach dem Köpfen erst die an der Schnitt- 
fläche freigewordenen Stoffe fortgeschwemmt werden. Im übrigen zeigen 
aber die absoluten Werte erst eine stärkere, dann eine nur noch schwache, 
abfallende Tendenz, während die relativen Werte, bezogen auf 1 ccm 
Saft, von vornherein ansteigen. 

Die Kurven von Natrium und Calcium fallen von Anfang an lang- 
sam ab. Leider läßt sich über das Kalium im Blutungssaft nichts aus- 
sagen, da dessen Mengen für die Spektralanalyse zu gering waren. 

Es liegt auf der Hand, daß alle diese Kurven in einem ursächlichen 
Zusammenhang miteinander stehen müssen. 

Ein so tiefgehender Eingriff wie das Köpfen einer Pflanze wird natür- 
lich nicht ohne Folgen für den noch bleibenden Stumpf sein, und es ist 
allgemein bekannt, daß die Pflanze auf einen Wundreiz mit gesteigerter 
Atmungsintensität antwortet. Das Plasma kommt in rege Tätigkeit und 
es finden lebhafte Zellneubildungen statt, um die Wunde zur Heilung 
zu bringen. FRIEDRICH hat 1908 an unterirdischen Speicherorganen 
experimentell festgestellt, daß dabei in erster Linie eine Abnahme der 
Kohlehydrate und Anreicherung von Säuren stattfindet, der respirato- 
rische Quotient wird also < 1. Höchstwahrscheinlich ist der Abfall der 
Pa-Kurve in meinen Versuchen zu Beginn der Blutung ebenfalls durch 
gesteigerte Bildung organischer Säuren bedingt. Ist nun allmählich das 
in den blutenden Zellen vorhandene Atmungsmaterial verbraucht, so 
wird in demselben Maße auch die Säurebildung aufhören, der px-Wert 
steigt also an bis zur Zeit des zweiten Maximums. Um diese Zeit (0 bis 
6 Uhr) sind von den entfernter liegenden Zellen noch vorhandene Kohle- 
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hydrate herbeigeschafft worden. Es kann also wieder, wenn auch nur 
für kurze Zeit, da «.> Menge der Reservestoffe jetzt erheblich kleiner ist, 
Säure gebildet werden, und der pg-Wert fällt daher von neuem. Es wäre 
denkbar, daß auch die Atmungskohlensäure den Aciditätsgrad des Blu- 
tungssaftes beeinflußt und für die Maxima in der py-Kurve mit verant- 
wortlich ist. 

Aus dem Verlauf der Na- und Ca-Kurven kann man entnehmen, 
daß der Gehalt an anorganischen Stoffen stetig abnimmt, wie das auch 
mit den nachher noch zu besprechenden Aschebestimmungen im Ein- 
klang steht. Der relative Anstieg in der Trockensubstanz kann also nur 
noch durch organisches Material bedingt sein. Freie organische Säuren 
können daran aber auch nicht beteiligt sein, da die py-Werte ansteigen. 

Bekanntlich werden nach Verbrauch der Kohlehydrate die Proteine 
angegriffen unter NH,-Abspaltung (DELEANO 1912). Es wäre möglich, 
daß letzteres in den Blutungssaft gelangt, die organischen Säuren neu- 
tralisiert und damit auch den p4-Wert in die Höhe drückt. Die Erhöhung 
des Trockengewichtes könnten wir uns dann so erklären, daß mehr und 
mehr Stoffe ausgeblutet werden, zu deren Veratmung die blutenden Zellen 
nicht in der Lage sind. Ebenso wäre es denkbar, daß das NH, mit den 
C-Restkérpern vom EiweiBabbai Amide bildet. Diese werden dann mit 
dem Blutungssaft herausgeschwemmt und können für die Erhöhung des 
Trockengewichtes verantwortlich gemacht werden. 

Mit der Abnahme der cg und des relativen Gehaltes des Blutungs- 
saftes an Natrium und Calcium steht auch die Verminderung der elek- 
trischen Leitfähigkeit in Einklang. Da aber die relativen Mengen der 
Trockensubstanz ansteigen, müssen wir schließen, daß mit fortschreiten- 
der Blutung mehr und mehr organische Nichtelektrolyte ausgeschieden 
werden. 

Bei wechselnder Temperatur sind die Verhältnisse bezüglich des py- 
Wertes etwas verwickelter, da hier der Einfluß der Temperatur natür- 
lich noch zur Geltung kommt. Ein solcher Versuch ist in Abb. 16 ab- 
gebildet. 

Zu Versuchsbeginn wird sich wieder der Wundreiz geltend machen, 
der zunächst eine Zunahme der Acidität des Saftes verursacht. Mit 
sinkender Temperatur verringert sich allmählich die Atmung und damit 
auch die Blutung, es wird dementsprechend weniger Säure gebildet, und 
der pg-Wert steigt an. Am nächsten Tage erhöht sich mit avfgehender 
Sonne auch wieder die Temperatur. Soweit in den blutenden Zellen 
noch Kohlehydrate vorhanden sind, werden diese in gesteigertem Male 
veratmet, und es wird somit auch eine größere Menge Säure entstehen, 
was wiederum ein Fallen des py-Wertes zur Folge hat. Doch sind die 
vorhandenen Reserven bald verbraucht, und die Blutung kann daher 
dem Temperaturanstieg nieht mehr Schritt halten. Sehr wahrscheinlich 
dürfte auch gerade zu dieser Zeit der durch die Periodizität hervor- 
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gerufene Impuls der Blutung im Abklingen begriffen sein, wodurch natur- 
gemäB der Abfall der Blutungsintensität ganz besonders groB ist. Wah- 
rend sich die Temperatur also noch 6 Stunden lang erhôht, fallt die Blu- 
tungskurve rasch ab. In demselben Maße fällt auch die H-Ionenkonzen- 
tration. Mit absinkender Temperatur am Nachmittag setzt sich der 
Abfall der Blutungskurve weiter fort. Am nächsten Tage reagiert sodann 
die Blutung in ähnlicher Weise, nur nicht mehr in demselben Ausmaße, 
auf den Tagesgang der Temperatur. 

Diese Ergebnisse lassen sich also gut in die Befunde von Kraus 
einordnen, der bei der Runkelrübe frühmorgens immer einen neutralen 
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Abb. 16. Plectranthus 1.—3. 8. 38. 


oder schwach alkalischen, tagsüber dagegen einen sauren Blutungssaft 
bekam. 

Dieselben Untersuchungen machte ich nun auch an Podachaenium 
und Ricinus. Beides waren Freilandpflanzen, die auch draußen unter- 
sucht wurden. Das Ergebnis war ein überraschendes. Die Kurve der 
Pa-Werte verläuft hier gerade umgekehrt wie bei Plectranthus. Mit 
steigendem Blutungserguß fällt der Säuregrad und umgekehrt (Abb. 17 
und 18). 

Betrachten wir die übrigen Kurven, so fällt bei diesen Pflanzen die 
gute Übereinstimmung des Kurvenverlaufes der elektrischen Leitfähig- 
keit mit dem des Trockengewichtes je Kubikzentimeter auf. Ebenso 
verlaufen auch die Kurven der organischen Substanz und der Trocken- 
substanz ziemlich übereinstimmend. Man kann daraus schließen, daß 
die die Leitfähigkeit bedingenden Elektrolyte hauptsächlich in der orga- 
nischen Substanz zu suchen sind. Zu Beginn des Versuches, wo die 
Blutungskurve ansteigt, steigt auch der pg-Wert, es enthält der Blutungs- 
saft also weniger Säure. Entsprechend fallen Leitfähigkeit, Trocken- 
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substanz und organische Substanz (bei Ricinus komint das allerdings 
nicht so schön zum Ausdruck). Nach Überschreiten des Maximums 
nehmen alle Kurven den umge- 
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Abb. 17. Podachaenium 24.—25. 8. 38. Abb. 18. Ricinus 24.—25. 8. 38. 


ist (während der Nacht bei tiefer Temperatur), und anderen Tags mit 
zunehmender Blutungsintensität verlaufen die Kurven wieder im ur- 
sprünglichen Sinne. Der Blutungssaft erreicht aber nicht mehr die 
Menge wie beim ersten Maximum, daher liegen auch alle anderen Kurven 
zur Zeit des zweiten Maximums tiefer als zur selben Zeit am vorher- 


gehenden Tage. 
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Vergleicht man nun die Kurven der beiden Pflanzen jeweils mit- 
einander, so findet man, daB bei Ricinus, welcher weniger blutet, 
auch die py-Werte tiefer liegen als bei Podachaenium, und umgekehrt 
nehmen alle anderen Kurven bei Ricinus entsprechend höhere Werte an. 
Bei Ricinus muß die Konzentration der organischen Säuren daher höher 
sein als bei Podachaenium, was in der Tat auch mit dem höheren rela- 
tiven Gehalt an organischen Stoffen bei Ricinus übereinstimmt. 

Vom rein physikalisch-chemischen Standpunkt aus lassen sich diese 
Ergebnisse bei Ricinus und Podachaenium also zwanglos deuten. Wie 
sind sie dagegen physiologisch zu erklären ? 

Zwei Ursachen können für das Auf und Ab der Kurven verantwort- 
lich sein: entweder scheiden die blutenden Zellen bei tiefer Temperatur 
mehr organische Säuren aus infolge unvollständiger Verbrennung der 
Kohlehydrate, bei höherer Temperatur ist dagegen der Abbau vollstän- 
diger. Oder aber der Grad der Zertrümmerung des Atmungsmaterials 
ist bei den verschiedenen Temperaturen gleich, und die Abnahme des 
Aciditätsgrades bzw. der Leitfähigkeit und der Trockensubstanz bei 
höheren Temperaturen ist lediglich auf die stärkere Auspressung von 
Wasser zurückzuführen. 

Für den ersten Fall sprechen die Verhältnisse bei den Succulenten. 
Schon seit langem ist allgemein bekannt, daß bei diesen Pflanzen als 
Atmungsprolukte im Extremfalle nur organische Säuren gebildet werden, 
bei den Cactaceen und Crassulaceen Äpfelsäure, bei den Mesembrian- 
themeen Oxalsäure. Mit zunehmender Temperatur vergrößert sich auch 
der respiratorische Quotient, erreicht aber nicht den Wert 1. Demnach 
wird also hauptsächlich nachts Säure gebildet. Dieser Temperaturein- 
fluß würde mit unserem Falle durchaus in Einklang stehen. 

Die ökologische Bedeutung dieser unvollkommenen Oxydation bei 
den Succulenten liegt einmal darin, daß die organischen Säuren 
durch CO,-Abspaltung gleich wieder zur Assimilation verbraucht werden 
können, und daß der Kohlenstoff nicht, wie im gewöhnlichen Falle, ent- 
weicht. Auf der anderen Seite dürfte die Säurebildung aber auch noch 
eine weitere ökologische Bedeutung besitzen, etwa um die Turgeszenz 
der Zellen zu wahren. „Es ist ja die Bildung von Oxalsäure aus Glukose 
ein Mittel, um den osmotischen Wert einer Zelle auf die dreifache Höhe 
zu bringen‘ (BENECKE 1924, S. 337). 

Es wäre also denkbar, daß die Säurebildung im Falle von Podachae- 
nium und Ricinus in ähnlicher Weise durch tiefere Temperaturen zustande 
kommt. Die Folge wäre ein erhöhter osmotischer Druck und damit ver- 
bunden eine verminderte Wasserauspressung. Damit soll nicht gesagt 
sein, daß der ökologische Sinn dieser Erscheinung der gleiche sei wie bei 
den Succulenten. 

Manches spricht aber auch dafür, daß wir es bei höheren Tempera- 
turen tatsächlich mit einer gesteigerten Wasserauspressung zu tun haben. 
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Die Abnahme des ‘ciditätsgrades, der Leitfähigkeit, der organischen 
Stoffe usw. ware also damit lediglich die Folge einer Verdiinnung. 

Wie läßt sich aber der so gegensätzliche Verlauf der py-Kurven von 
Podachaenium und Ricinus einerseits und von Plectranthus andererseits 
erklären? Eine anschauliche Deutung fiir dieses Verhalten ist mir vor- 
läufig nicht möglich. Es ist aber sehr gut denkbar, daß es in ganz ver- 
schieden gearteten stoffwechselphysiologischen Vorgängen in den Pflanzen 
begründet ist. Zu dieser Entscheidung sind allerdings noch sehr ein- 
gehende Untersuchungen notwendig. 


III. Blutung und Wasserhaushalt. 


Versuche mit Ca-K-Unterschiedsdüngung. 

Es ist bekannt und durch eine große Zahl von Arbeiten belegt, daß 
Ca infolge seiner plasmaentquellenden Wirkung die Wasseraufnahme 
stark erschwert, die Abgabe dagegen fördert. Umgekehrt wirkt K auf 
die Zellkoloide stark quellend, begünstigt daher die Wasseraufnahme und 
hemmt die Wasserabgabe (genaue Literaturangaben bei ScHMALFUSS 
1936). Es bestand daher aller Grund zu der Annahme, daß sich eine 
Unterschiedsdüngung mit diesen Elementen auch im Bluten der Pflanzen 
bemerkbar macht. 

Es ist klar, daß eine länger anhaltende Ernährung bei verschiedenen 
Ca- bzw. K-Gaben eine verschiedene Entwicklung der Pflanzen nach 
sich zieht. Das dürfte aber seinerseits wieder nicht ohne Wirkung auf 
den nachherigen Blutungsverlauf sein. Um diese Einflüsse auszuschalten, 
wurden daher nur kurzfristige Versuche mit bereits blutungsfähigen 
Pflanzen angestellt. 

Der Einfluß verschiedener Ca-Gaben. 

Als Versuchsobjekt dienten Topfpflanzen von Plectranthus, die seit Herbst des 
voraufgegangenen Jahres als Stecklinge im Sand gezogen wurden. Ende Juni 
wurde die letzte Gabe von Suivzscher Lösung verabreicht. Am 24.7. kamen die 
Pflanzen in die Vegetationshalle und am 25. 7. wurde die erste Unterschiedslösung 
gegeben. Der Versuch bestand aus 2 Reihen mit je 10 Parallelen. Reihe I bekam 
200 ccm einer Lösung, die im Liter enthielt: 240 mg MgSO, - 7 H,0; 270 mg KH,PO,; 
277 mg NH,NO, (entsprechend der N-Gabe von 820 mg Ca(NO,), in der SurvEschen 
Lösung). Reihe II bekam 200 ccm einer Lösung, die im Liter außer den oben- 
genannten Salzen noch enthielt: 3,805 g CaCl, - 6 H,O (entsprechend der fünf- 
fachen Ca-Menge in der Sxiveschen ). 

In der Folgezeit erhielten beide Reihen noch folgende Mengen der zu ihnen 
gehörenden Lösung: 29. 7. je 100 ccm; 30. 7. je 150 ccm; 1. 8. je 200 ccm; 2. 8. bis 
zur vollen Sattigung des Sandes; 4. 8. je 200 cem und 6.8. ebenso. Zuzügliche 
Wassergaben wurden nicht verabreicht. 

Am 8.8., 8% Uhr, kamen die Pflanzen von der Vegetationshalle in den Keller 
und erhielten je 300 ccm ihrer Lösung. Diese Menge war so reichlich bemessen, 
daß ein Teil davon wieder in die Untersätze ablief. Um 14 Uhr wurden die Pflanzen 
geköpft. 

Das Ergebnis findet sich in Abb.19. Die Ca-Überschußpflanzen 


zeigen einen ungleich geringeren Blutungserguß als die Pflanzen, die kein 
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Ca mehr erhalten hatten. Andererseits ist die elektrische Leitfähigkeit 
bei den Ca-Pflanzen wesentlich höher, was einem höheren Elektrolyt- 
gehalt entspricht, der in diesem Falle durch Ca-Ionen bedingt sein dürfte. 

Der Einfluß verschiedener K-Gaben. 

Parallel zu diesem Versuch wurde ein Versuch mit K-Unterschieds- 
düngung angesetzt. 

Etwa 2 Monate alte, gut bewurzelte Stecklinge wurden, nachdem der den Wurzeln 
anhaftende Sand ausgewaschen war, zu je zweien in MrTscHERLicH-Töpfe mit 6 kg 
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Abb. 19. Plectranthus bei + 20,2°, 8.—9. 8. 38. 


Sand gepflanzt. Der Versuch bestand aus 3 Reihen; jede Reihe hatte 10 Pflanzen, 
die also auf 5 GefäBe verteilt waren. 

Als Grunddüngung wurde jedem Gefäß 1,5 Liter Dreisalzlösung verabreicht, 
die im ganzen enthielt: 1230,7 mg Ca (NO,), : 4 H,0; 361,5 mg MgSO, : 7 H,0; 
408,0 mg KH,PO,; dazu noch pro Topf 2g Fe,(PO,),- 

Außer dieser Grunddiingung wurden noch folgende Salze verabreicht: Reihe I 
(Topf 1—5) keine weitere Düngung; Reihe II (Topf 6—10): die dreifache Menge K 
wie in Reihe I als K,SO, (= 783 mg K,SO, in 1,5 Liter); Reihe III (Topf 11—15): 
die 15fache Menge K als K,SO, (= 3,92 g K,SO, in 1,5 Liter). In der Folgezeit 
wurden die Pflanzen nur noch mit Aqua dest. begossen. 

Am 5. 9., 10% Uhr, kamen die Pflanzen von der Vegetationshalle in den Keller, 
wurden um 15 Uhr mit Aqua dest. auf gleiches Gewicht gebracht (1600 g= etwa 
95% Wassersättigung) und um 22 Uhr geköpft. 


Das Ergebnis dieses Versuches war überraschend (s. Abb. 20). Zu- 
nehmende K-Gaben wirkten genau so wie steigende Ca-Gaben, nämlich 
hemmend auf die Blutungsintensität. 

Analog der höheren K-Gabe steigt auch die elektrische Leitfähigkeit 
in der II. und III. Reihe. Die Trockengewichtskurven lassen keine 
sichere Deutung zu. Zwischen der II. und III. Reihe ist zwar ein Anstieg 
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vorhanden, entsprechend dem wahrscheinlich héheren K-Gehalt, von 
der I. zur II. Reihe aber ein kleiner Abfall. Durch einen geringeren 
K-Gehalt im Blutungssaft der II. Reihe kann dieser Abfall nicht bedingt 
sein, da dies bei der höheren K-Gabe einmal höchst unwahrscheinlich 
ist, und dann auch in einer geringeren Leitfähigkeit hätte zum Ausdruck 
kommen müssen. Die Leitfähigkeit war aber erhöht. 

Im Einklang mit den früheren Befunden bei Plectranthus, wo wir bei 
geringer Blutung einen höheren Säuregrad feststellen konnten als bei 
stärkerer Blutung, könnte man an einen erhöhten Säuregrad denken. 
Ein solcher müßte allerdings seinerseits wieder die Leitfähigkeit erhöhen, 
was aber nicht der Fall war. Es ist jedoch hierbei zu bedenken, daß 
die organischen Säuremoleküle ungleich größer und schwerer sein können 
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Abb. 20. Plectranthus bei + 15,7° 5.—6. 9. 38. 


als die anorganischen K-Elektrolyte, daß also dadurch die höhere Trocken- 
substanz in Reihe I zustande kam. pp-Messungen hätten hier vielleicht 
Aufschluß geben können. Leider waren solche wegen der geringen 
Blutungsmenge nicht mehr möglich. 

Einem weiteren sehr wichtigen Umstand ist aber noch Rechnung zu 
tragen. Der osmotische Wert der Nährlösung in den einzelnen Reihen 
steigt in dem Maße, wie die Blutungsmenge abfällt. Die Wasserauf- 
nahme durch die Wurzeln ist also um so schwieriger, je höher die Salz- 
konzentration in der Nährlösung ist. Der Einwand, daß hierin die primäre 
Ursache dafür liege, daß mit steigender Salzkonzentration die Blutungs- 
größe abnahm und daher auch kein Unterschied in der Wirkung von 
Ca und K zu beobachten war, ist demnach berechtigt, zumal eine 
blutungshemmende Wirkung von Plasmolytika ja bekannt ist und zu- 
letzt von Hryı (1933) einwandfrei bestätigt wurde. 

Außerdem machte sich die sechswöchige K-Unterschiedsdüngung auch 
im Wachstum der Pflanzen bemerkbar. Während der Längenzuwachs 
in der I. Reihe im Mittel 9,1 em betrug, war er in Reihe II 15,1 em und 
in Reihe III 16,8 cm. Wenn somit schon im äußeren Habitus Verschieden- 
heiten auftraten, dann ist auch anzunehmen, daß innere Faktoren eben- 
falls eine beeinflussende Rolle spielen konnten. 
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Das Ergebnis konnte also nicht eindeutig als die vermutete Wirkung 
der K-Unterschiedsdiingung angesprochen werden. Ich wiederholte 
daher den Versuch, wobei ich diesesmal aber die erwähnten Fehler- 
quellen, vor allem den verschiedenen osmotischen Wert der Nährlösungen, 
soweit wie möglich ausschaltete. 

Der Einfluß eines unterschiedlichen Ca/K-Verhältnisses. 

30 gut bewurzelte Stecklinge von Plectranthus wurden am 12. 9. 38 in MıTscHee- 
zıcH-Töpfe gepflanzt. Es wurden je 2 Pflanzen in einen Topf gebracht und jedes 
Gefäß mit Sand auf 6,5 kg aufgefüllt. Darauf bekam jeder Topf 1,5 Liter Sarvesche 
Lösung. Es war somit die Gewähr geboten, daß die Pflanzen auch schon während 
der Anzucht unter möglichst gleichmäßigen Ernährungsbedingungen standen. Da 
die Stecklinge naturgemäß nicht alle gleich groß und kräftig waren, wurden sie 
gleichmäßig unter den später zu bildenden 3 Reihen verteilt. Hierauf wurden 
sie ins Gewächshaus gebracht. In der Folgezeit wurden die Pflanzen nur mit Aqua 
dest. begossen. 

Am 6.10.38 wurde dann die Unterschiedsdüngung verabreicht. Um etwaige 
Einflüsse von verschieden osmotisch wirksamen Nährlösungen auszuschalten, 
wurden jetzt drei isotonische Lösungen mit Ca bzw. K-Staffelung hergestellt. 
Es enthielt je Liter: 





2,00 g CaSO,-2H,O ...... = 0,465g Ca 

Lésung I 2,00 g CaCl, -6H,O....... = 0,365 g Ca 
0,82 g Ca(NO,),-4H,O ..... =_0,139 g Ca 

0,969 g Ca 

1,00 g CaSO; -2HO” os. = 0,233 g Ca 

1,00 g CaCl, -6H,O....... = 0,183 g Ca 

0,41 g Ca(NO,),-4H,O . . . . . = 0,070g Ca 

Lésung IT 0,486 g Ca 

ne) M ace ma ei ee ss Se = 0,450g K 

OT RE A rn rere — 0,350g K 

GRE GINO cctenicdnin 2-9. 2% = 0,135g K 

0,935 g K 

oi ge (NS = 0,90 g K 

Lösung ET 3504 RO. à ee or = 0,70 g K 

TO @ 2)! See ee = 0,27 g K 

1,87 g K 


Es bekamen nun: 
Reihe I (Topf 1— 5): je 600cem Lösung I, 
II (Topf 6—10): „ 600 ccm 4 II, 
» II (Topf 11—15): ,, 600 cem od III. 

Hierauf wurden alle Töpfe mit Aqua dest. noch auf gleiches Gewicht gebracht 
(etwa 90% Wassersättigung). 

Am 16. 10. 38 erhielten die Töpfe nochmals dieselbe Gabe Unterschiedsdüngung 
wie am 6.10. und wurden ebenfalls wieder auf 90% Wassersättigung gebracht. 
Am 24. 10.38, 9 Uhr, kamen die Pflanzen vom Gewächshaus in den Keller und 
wurden auf etwa 90% Wassersättigung eingestellt. Um 14 Uhr wurden sie geköpft. 

Auch bei diesem Versuch (Abb. 21) stimmen die Blutungskurven mit 
denen des voraufgegangenen K-Versuches überein; die K-Mangelpflanzen 
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zeigen also wiederum die stärkste Blutung. Beziiglich des Ca-Versuches 
liegen die Verhältnisse aber genau umgekehrt. Die Ca-Mangelpflanzen 
bluteten hier am wenigsten. Das beweist, daß den oben angeführten 
Einwänden bezüglich des osmotischen Wertes der Nährlösung doch eine 
gewisse Bedeutung beigemessen werden muß. 

Die py-Kurven entsprechen durchweg den Blutungskurven von Plec- 
tranthus, bei dem wir schon früher bei starker Blutung eine erhöhte 
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Abb. 21. Plectranthus bei + 16,5°. 24.—25. 10. 38. 




















Acidität gefunden haben. Der gleichsinnige Abfall der py-Werte in der 
ersten Hälfte des Versuches erklärt sich wiederum aus der durch den 
Wundreiz ausgelôsten stärkeren Atmungsintensität. 

Die Leitfähigkeitskurven weisen ebenfalls eine Besonderheit auf. Man 
sieht, daß die höchste Ca- (= niedrigste K-) Stufe die geringste Leitfähig- 
keit hat, und daß diese mit steigender K-Gabe ebenfalls ansteigt. Durch 
organische Säuren kann ein solcher Anstieg nicht bedingt sein, da die 
pa-Kurven nicht entsprechend abgestuft sind, sondern die höchste 
K-Gabe lieferte auch die höchsten pg-Werte. Die Ursache kann also nur 
noch ein höherer Gehalt an anorganischen Elektrolyten sein. Die ver- 
abreichten Lösungen waren aber völlig isotonisch. Die Überlegungen, 
die wir im vorhergehenden Versuch für eine erhöhte Leitfähigkeit geltend 
machten, sind hier somit nicht beweiskräftig. 

Nun ist aber bekannt, daß die Plasmagrenzschichten durch Ca un- 
durchlässiger werden für viele Stoffe, so z.B. auch für Kalium. Mit 
steigenden Ca-Gaben muß also die K-Aufnahme vermindert sein und um- 
gekehrt. Auch dringen die K-Salze schneller in die Zellen ein als die ent- 
sprechenden Ca-Salze, und der Transport in der Pflanze geht bei den ersten 
rascher vor sich. Die Leitfähigkeit des Blutungssaftes wäre also haupt- 
sächlich bedingt durch den Gehalt an K. Aschenanalysen hätten diese 
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Frage eindeutig entscheiden kénnen, leider waren solche wegen der 
geringen Blutungssaftmenge nicht mehr môglich. 

Es bleibt uns noch die Erklarung fiir den Verlauf der Blutungskurven 
selbst übrig. Gehen wir aus von der Uberlegung, daB die lebende Zelle 
ein im Gleichgewicht stehendes System darstellt mit einem bestimmten 
Fassungsvermôgen für Wasser, und nehmen wir an, daB Ca entquellend 
auf das Plasma wirkt, K dagegen quellend, so wird eine blutende Zelle 
natürlich um so mehr Wasser abgeben können, je mehr sie frei bewegliches 
Wasser enthalt. Eine Zelle mit stark gequollenem Plasma (hoher K- 
Gehalt) wird demnach nur wenig Wasser abgeben und demzufolge kann 
sie auch nur eine entsprechend geringe Wassermenge aufnehmen, obwohl 
K an und fiir sich durch seine quellende Wirkung die Aufnahme steigert. 
Umgekehrt liegen die Verhältnisse bei den Ca-Pflanzen. Diese haben 
dank des mehr oder weniger stark entquollenen Plasmas ziemlich viel 
bewegliches Wasser und kénnen daher auch mehr Wasser abgeben. Dem- 
zufolge muB eine solche Zelle, will sie auf die Dauer nicht austrocknen, 
auch mehr Wasser aufnehmen, trotz der hemmenden Wirkung des Ca 
in der Nährlösung. Wir sehen also, daß in beiden Fällen der blutungs- 
begrenzende Faktor die Abgabefähigkeit der Zelle ist und nicht die Auf- 
nahmefähigkeit. 

Das könnte mit ein Grund dafür sein, warum in den beiden vorher- 
gehenden Versuchen sowohl bei K- wie bei Ca-Überschuß eine vermin- 
derte Blutung eintritt. Für den K-Versuch könnten dieselben Über- 
legungen gelten, wie wir sie eben anstellten. Mit steigendem K-Gehalt, 
also mit steigender Quellung des Plasmas, wird auch die Blutungs- 
intensität verringert, soweit nicht die unterschiedlichen osmotischen 
Drucke in den verschieden konzentrierten Lösungen eine Rolle gespielt 
haben (s. S. 96). 

Für den Ca-Versuch müßten wir in unseren Überlegungen noch einen 
Schritt weitergehen. In diesem Falle ist die abgabehemmende Wirkung 
des K in beiden Ca-Reihen die gleiche, da ja beide gleichviel K haben. 
Nun könnte sich aber bei diesem Versuch der sehr große Ca-Überschuß 
in der Nährlösung bei der hohen Ca-Gabe auf die Wasseraufnahme 
geltend gemacht haben. Sicher hatten die Ca-Überschußpflanzen infolge 
des stark entquollenen Plasmas bewegliches Wasser, und dieses ist 
besonders zu Beginn des Versuches auch abgegeben worden. Auf der 
anderen Seite aber erschwerte die ungewöhnlich hohe Ca-Konzentration 
in der Nährlösung die Wasseraufnahme, und dieser Faktor muß hier 
stärker gewesen sein als die die Abgabe fördernde Wirkung des ent- 
quollenen Plasmas. Es leuchtet auch ein, daß eine Pflanze nur insoweit 
Wasser abgeben kann, als ein genügender Nachschub vorhanden ist. 
Somit könnte also in diesem Falle die Aufnahmefähigkeit der bestim- 
mende Faktor gewesen sein. Diese Überlegungen führten mich zu den 
später noch zu beschreibenden Potometerversuchen. 

7* 
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Hier sei aber noch auf eine andere Beobachtung hingewiesen. All- 

gemein wird angenommen und ist auch durch Versuche belegt, daB 

K-Mangel bzw. Ca-UberschuB einen héheren Gehalt an Trockensubstanz 

bedingen, und umgekehrt. In der Annahme, daß auch dieser Umstand 

einen etwaigen Einfluß auf das Bluten haben könnte, machte ich Trocken- 

gewichtsbestimmungen an den Blättern. Es wäre immerhin denkbar, 

daß ein größerer Gehalt 

Tabelle 4. Prozentualer Gehalt der Blätter any Kohlehydraten sich 

an Trockensubstanz. 2 ‘ 

im Versuch auswirken 

K-Mangel | Mittlere Gabe| K-Uberschu8 könnte. Die Zusammen- 

Ca-Überschuß | bzw. Ca Ca-Mangel hänge zwischen K- bzw. 

Ca-Diingung undKohle- 

wind : 2 13,9 = hydratproduktion sind 

Versuch 3 | 16,1 + 0,56 | 17,76+ 0,7 | 19,0+1,08 allerdings noch nicht 
restlos geklärt. 

Die Trockengewichtsbestimmungen (Tabelle 4) lieferten in den ersten 
beiden Fällen das erhoffte Ergebnis, indem die Ca-Überschuß- bzw. K- 
Mangelpflanzen einen größeren Gehalt an Trockensubstanz aufwiesen. 
In Versuch 3 waren die Verhältnisse dagegen genau umgekehrt. Wodurch 
das bedingt ist, entzieht sich, wenigstens vorläufig, noch einer Erklärung. 
Auf jeden Fall geht aber aus den Bestimmungen hervor, daß die Blutungs- 
intensität mit dem Trockensubstanzgehalt der Blätter in keinem un- 
mittelbaren Zusammenhang steht. 

















Versuche mit Pflanzen in Strophanthinlösung. 

Anschließend hieran möchte ich noch über einige Versuche berichten, 
die an sich nur mittelbar mit dem Thema dieser Arbeit in Verbindung 
stehen, die aber doch zur Physiologie des Blutens möglicherweise einen 
wichtigen Beitrag hätten liefern können. 

In seiner Schrift: „Vom Aufbau und Abbau des Lebendigen“ berichtet 
FAHRENKAMP (1937/38) über eine Anzahl von Versuchen mit herzwirk- 
samen Glykosiden (Digitalis, Strophanthin, Adonis, Convallaria usw.). 
Er hat festgestellt, daß alkoholische Extrakte dieser Stoffe, in homöo- 
pathischen Dosen dargereicht, sowohl eine keimungs- als auch eine 
wachstumsfördernde Wirkung ausüben. FAHRENKAMP erklärt seine 
Befunde durch eine ‚säftefördernde und säfteregulierende Heilwirkung“ 
(Teil I, S. 52) der genannten Arzneistoffe. 

Es ist in Fachkreisen schon viel über diese Schrift gesprochen und geschrieben 
worden, und die Versuche wurden zum Teil auch wiederholt. Ich möchte hier nur 
die Erwiderung von VoLLMER (1938) erwähnen. Mit den chemisch reinen Glykosid- 
präparaten konnte er in keinem Fall eine keimungs- und wachstumsfördernde 
Wirkung erzielen. Bei Benützung der alkoholischen Pflanzenextrakte zeigte sich 
aber, daß auch das glykosidfreie Destillat dieselbe stimulierende Wirkung besaß, 
und man kann daher annehmen, daß es sich bei FanRENKAMPs Versuchen wahr- 
scheinlich um eine Wirkung des Lösungsmittels gehandelt hat. 
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Sollte aber wirklich eine bessere „‚Saftströmung‘“ hervorgerufen werden, dann 
müßte sich diese auch in einer gesteigerten Blutung äußern. Zu diesem Zweck 
stellte ich einen Versuch an mit Helianthus in g-Strophanthinlösung. Die Konzen- 
trationen wurden so gewählt, daß sie, in Froschdosen gerechnet, den von FaHREN- 
KAMP benützten Lösungen ungefähr entsprachen. Reihe I Kontrolle in Nähr- 
lösung; II 1:3000000 Strophanthin in Nähr- 
lösung; und III 1:300000 Strophanthin in Nähr- 
lösung. 








30 — kontrolle in Nährläsung + 
—— Strophantin 1: 3000000 
—— ” 1: 300000 
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Abb. 22a und b. Helianthus bei + 17,7°. a 22.—24. 6.38. b 23.—24. 6. 38. 


Jede Reihe hatte 4 Parallelen. Die Pflanzen waren 12 Wochen alt und hatten 
eine durchschnittliche SproBhéhe von 80—85 cm. Am 21. 6., 18 Uhr, erhielten sie 
je 1000 ccm frische Nährlösung und wurden in den Kellerraum gebracht. Am 22. 6., 
8 Uhr, wurde die betreffende Strophanthingabe verabreicht, und um 10 Uhr wurden 
die Pflanzen gleichmäßig 0,5—1 cm über den Kotyledonen abgeschnitten. 

Irgendeine Wirkung des Strophanthins konnte im Versuch (Abb. 22) nicht 
ermittelt werden. Die erhaltenen Abweichungen sind sehr gering und liegen alle 
im Bereich der mittleren Fehlergrenze. Dasselbe Ergebnis zeigte der Versuch vom 
23.—24.6. (Die Vorbehandlung war hier entsprechend dem ersten Versuch.) 
Reihe I (Pflanze 1—3) Kontrolle in Nährlösung; II (Pflanze 4—6) 1 : 100000 Stro- 
phanthin in Nährlösung. 

Auch dieser Versuch verlief völlig negativ. Es konnten keinerlei Unterschiede 
in der Blutungsmenge festgestellt werden. 


Aus diesen Befunden geht somit einwandfrei hervor, daß wenigstens 
reines g-Strophanthin die von FAHRENKAMP beschriebene Wirkung zu- 
mindest auf den Saftstrom der Blutung nicht besitzt. 


Potometerversuche. 
Wie schon oben erwähnt, sollten diese Versuche den Zusammenhang 
zwischen Wasseraufnahme und Wasserabgabe beim Bluten klären. 
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Außerdem war es vielleicht noch möglich, daraus Rückschlüsse über das 
Wesen der Blutung zu ziehen, ob es sich hierbei um einen pathologischen 
oder nichtpatholngischen Vorgang handelt. Das Ergebnis eines dieser 
Versuche sieht man in Abb. 23. Die Pflanze wurde am 28. 10. 38, 15 Uhr, 
geköpft. Vorher wurde während !/, Stunde die Transpirationsgröße des 
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Abb. 23. Plectranthus bei + 16,5°. 28.—30. 10. 38. 


Sprosses im Zeitraum von 5 Min. am Potometer gemessen. Sie betrug 
im Durchschnitt 0,08 ccm. Sodann wurde die Wasseraufnahme bzw. 
-abgabe jede Stunde abgelesen. 

Man sieht, daB die Blutungsintensität schon mit einem ziemlich 
hohen Wert beginnt, daB aber bis 17 Uhr noch eine Zunahme vorhanden 
ist. Von diesem Zeitpunkt ab fallt die Blutungsintensität dauernd, 
zuerst, sehr rasch, später etwas langsamer. Eine Andeutung der Perio- 
dizität ist nicht vorhanden. Der steile Kurvenabfall sowie das Fehlen 
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der Periodizität kônnen nur durch den allmählich eintretenden Sauer- 
stoffmangel im abgedichteten Potometer erklärt werden. Die Kurve 
der Wasseraufnahme zeigt, daB diese durchschnittlich um etwa 15 mg 
je Stunde größer ist als die Blutung. Erst nach 39 Stunden wird die 
Differenz zwischen Aufnahme und Abgabe kleiner, und nach 43 Stunden 
haben beide Größen denselben Wert angenommen. Von jetzt ab fällt 
die Aufnahme noch gleichmäßig weiter, bis sie den Wert 0 erreicht, und 
nun fällt sie plötzlich sehr stark ins Negative ab, d. h. es wird am Poto- 
meter Wasser ausgepreßt. 

Die größere Wasseraufnahme könnte man fürs erste auf die verschie- 
denen Meßmethoden zurückführen, da der Blutungssaft gravimetrisch 
bestimmt wurde, die Aufnahme der Nährlösung dagegen volumeno- 
metrisch. Doch habe ich schon eingangs (S.70) darauf hingewiesen, daß 
die spezifischen Gewichte der beiden Flüssigkeiten praktisch gleich waren 
(Blutungssaft 1,005, Nährlösung 1,0035). Der in Wirklichkeit vorhandene 
sehr kleine Unterschied hätte sich außerdem eher in einem höheren Wert 
für die Blutung äußern müssen, aber nicht umgekehrt, wie es beobachtet 
wurde. 

Vielmehr dürfte die größere Wasseraufnahme wahrscheinlich darauf 
beruhen, daß die noch im Wurzelsystem, z. B. in den Interzellularen, 
vorhandene Luft durch das Wasser allmählich verdrängt oder gelöst 
wird, und daß das Wasser dann an Stelle dieser Luft tritt. Daß dieses 
durchaus möglich ist, erhellt aus einem Vergleich des im ganzen mehr 
aufgenommenen Wassers mit dem Volumen des Wurzelsystems. Bis 
zum 30. 10., 6 Uhr, wurde etwa 40x 15 mg = 600 mg = 0,6 ccm Wasser 
mehr aufgenommen als abgegeben. Das Volumen des Stengelstumpfes 
einschließlich der Wurzeln betrug 26,5 ccm. Ein Luftgehalt der Wurzeln 
von rund 2,25 Vol-% kann aber wohl ohne großes Bedenken angenommen 
werden. 

Eine Erklärung für den Verlauf der Kurven in ihren letzten Ab- 
schnitten erscheint zunächst nicht möglich. Daß ein noch lebender, 
wenn auch durch die Köpfung geschädigter Stengelstumpf sowohl oben 
durch die Wundstelle als auch unten durch die Wurzeln Wasser aus- 
scheiden kann, ist wohl schlechterdings unmöglich. Man muß also schon 
‚annehmen, daß sich infolge des Sauerstoffmangels Gärungs- oder Zer- 
setzungsvorgänge hauptsächlich mikrobiologischer Art eingestellt haben. 
"Tatsächlich hatte sich zu Versuchsende im Potometer unterhalb des 
Stopfens eine Gasblase angesammelt, und außerdem waren an den 
Wurzeln selbst noch kleine Glasbläschen zu sehen. Beim Öffnen des 
Potometers war ein deutlicher Geruch nach H,S wahrnehmbar, und die 
Lösung war trübe. Die Auspressung von Wasser am Potometer geschah 
also einfach infolge Verdrängung der Flüssigkeit durch Fäulnisgase. 

Daß die am Schluß noch beobachteten sehr geringen Flüssigkeits- 
mengen tatsächlich auf Auspressung von Blutungssaft beruhten, und die 
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Gewichtszunahme des Wattebausches nicht etwa durch darin ange- 
sammeltes Konden. vasser verursacht wurde, zeigt ein Kontrollversuch. 
Uber dasselbe Wasserbad, in welchem die Potometer hingen, wurde in 
gleicher Héhe mit den Stengelstiimpfen auf einem Holzstab ein Glas- 
häubchen mit Wattebausch gestülpt und die Gewichtszunahme je 
Ablesungsintervall festgestellt. In drei nacheinanderfolgenden Fällen 
betrug sie jedesmal 0,2 mg gegenüber 5—10 mg am Stengelstumpf. 

Um die Vorgänge unmittelbar nach dem Köpfen genauer zu erfassen, 
stellte ich noch einige Versuche mit einem Ablesungsintervall von rund 
10Min. an. Dabei zeigte es sich, daß auch die Kurven der Wasserkul- 
turen mit einem aufsteigenden Ast beginnen, wie diejenigen der Sand- 
kulturen, allerdings ist bei ersteren das Maximum ungleich früher er- 
reicht, gewöhnlich schon 40—60 Min. nach dem Köpfen (s. Abb. 24—26). 
Berechnet man aber jeweils die Ausflußmens-n für 2 Stunden, so ver- 
schwindet dieser Anstieg ganz, und die Kw: n nehmen denselben Ver- 
lauf, wie schon eingangs beschrieben wurde. 

Auch bei diesen Versuchen war die Wasseraufnahme von Anfang an 
größer als die Blutung. Die Differenz zwischen beiden Größen strebt, 
wenn man von den ersten bis fünften Ablesungen absieht, von höheren 
Werten zu einer tiefer gelegeneıf Gleichgewichtslage hin, die allerdings 
bei den einzelnen Pflanzen eine verschiedene Größe annehmen kann. 
Die häufiger beobachtete geringe Differenz gleich zu Anfang scheint durch 
das Auftreten eines sich bis in die Potometerkapillare fortsetzenden 
Rückstoßes im Stengelstumpf bedingt zu sein. Messungen haben nämlich 
ergeben, daß ein solcher Rückstoß abhängig ist von der Transpirations- 
größe der Pflanze vor dem Köpfen. Bei Parallelversuchen zeigte es sich, 
daß immer die Pflar:ze mit der geringsten Transpiration auch den kleinsten 
Rückstoß, in manchen Fällen sogar gar keinen hatte. Diese Erscheinung 
muß demnach als Folge des plötzlich unterbrochenen Transpirations- 
soges gedeutet werden. In der intakten Pflanze herrscht ein von der 
Transpirationsgröße abhängiger Unterdruck, durch welchen die in den 
Gefäßen befindlichen Wassersäulen emporgehoben werden. Durch das 
Köpfen wird dieser Unterdruck plötzlich aufgehoben, was sich natur- 
gemäß durch einen Rückstoß bemerkbar machen muß. Bis sich der Druck 
im Stengelstumpf und in den Wurzeln auf die neuen Verhältnisse ein- 
gestellt hat, vergehen einige Minuten, und die ersten Ablesungen stehen 
noch unter dem Einfluß dieses Rückstoßes, fallen daher meistens zu 
niedrig aus. Je größer nun der Transpirationssog ist, um so mehr Wasser 
muß infolge des Rückstoßes durch die Wurzelzellen ausgepreßt werden. 
Wir haben es hierbei also mit einer rein physikalischen Erscheinung zu tun. 

Einen solehen Fall mit starkem Rückstoß zeigt ein Versuch vom 
2.11.38 (Abb. 24). 

Transpirationsdurchschnitt in 5Min.: 0,15cem. Rückstoß nach 
0,5 Min.: 0,008 ccm; nach 1 Min.: 0,003 ccm; nach 1,5 Min.: 0,002 ccm. 
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Daraufhin Stillstand des Meniscus, sodann Umkehr der Bewegungs- 
richtung. 

Durch das Köpfen wird der negative Druck in den Gefäßen aufgehoben. 
Das erste Blutungswasser wird benötigt, um die Gefäße aufzufüllen, und 
erst nachher kann der Saft ausströmen. Daraus ergibt sich der sehr 
niedrige Anfangswert für die Blutung. Gleichzeitig wird aber infolge des 
Köpfens Wasser aus den Wurzeln ausgepreßt. Dieser Vorgang kann nur 
zum Teil durch die für die Blutung benötigten und von den Wurzeln 
aufgenommenen Wassermengen ausgeglichen werden. Der Wert für die 
Wasseraufnahme bleibt daher in den ersten 10 Min. noch negativ. All- 
mählich bildet sich aber in den 
Wurzeln ein neues Gleichgewicht, 
es wird also kein Wasser mehr von 
ihnen ausgepreßt, und der durch 
das Bluten erlittene Wasserverlust 
muß von außen her wieder gedeckt 
werden. Der Ausgleich des anfäng- 
lich durch die Köpfung hervorge- 
rufenen Druckunterschiedes dürfte | 
beendet sein, nachdem die Diffe- 199 
renzkurve ihren höchsten Punkt app. 24. Plectranthus bei + 18,6. 2. 11. 38. 
erreicht hat. 

Die Unterschiede zwischen Saugung und Blutung können aber auch 
von Anfang an abfallen. Im folgenden Versuch (Abb. 25) war die Transpi- 
rationsgröße vor der Köpfung 0,16 ccm in 5 Min. Der RückstoB nach der 
Kôpfung war sehr gering, aber in der ersten halben Minute deutlich zu 
beobachten. Das deutet darauf hin, daß in den Gefäßen kein sehr starker 
negativer Druck geherrscht haben kann. Tatsächlich liegt auch der 
erste Differenzwert nur wenig höher als im vorhergehenden Fall, und 
bereits nach 20 Min. erreicht die Differenz ihr Maximum. Auch bei dieser 
Pflanze wurde also mehr Wasser eingesogen als ausgeblutet, und es mußte 
somit eine Auffüllung von Hohlräumen mit Wasser stattfinden. Daß 
diese „innere Blutung‘ in der ersten Zeit stärker war als später, hängt 
zweifellos mit der anfangs stets sehr starken Blutungsintensität zusammen. 
Infolge der lebhaften Atmung zu Beginn wird somit nicht nur sehr viel 
Wasser nach außen ausgepreßt durch die Wundfläche des Stumpfes, 
sondern auch nach innen in die Hohlräume. 

Deutlicher war der Rückstoß wieder bei dem in Abb. 26 abgebildeten 
Versuch. Die Transpirationsgröße war hier 0,155 cem in 5Min. Der 
Rückstoß nach der Köpfung war nach 0,5 Min.: 0,003 cem; nach 1 Min.: 
0,002 cem; nach 1,5 Min.: 0,001 ccm. Darauf blieb der Meniscus an der 
Kapillare einige Minuten unverändert und ging dann langsam wieder 
zurück, so daß er bei der ersten Ablesung nach 10 Min. genau wieder die 
Ausgangsstelle erreicht hatte. Es sind also während dieser Zeit 6 mg aus- 
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gepreBt und auch 6 mg wieder aufgenommen worden, so daB die arith- 
metische Summe 0 ergibt. Entsprechend ist auch die tatsächlich ge- 
messene Blutungsmenge sehr gering. Von 
nun an treten dieselben Erscheinungen ein 
wie im vorhergehenden Versuch: Die Auf- 
nahme ist bedeutend größer als die Abgabe, 
bis sich dann nach einiger Zeit wieder ein 
Gleichgewicht einstellt. 

Auf die Frage, ob das Bluten ein patho- 
logischer oder normaler Vorgang ist, lassen 
die Versuche keine eindeutige Antwort zu. 
Sollte die Erscheinung auf Vorgängen be- 
ruhen, die auch in der intakten Pflanze 
auftreten, dann war zu erwarten, daß sich 
‘gleich nach der Köpfung der volle Saft- 
: ausfluB zeigte. Das war aber nicht der 
Abb. 25. per << se ice Fall. In einigen Versuchen war sogar die 

TTL. in den ersten 10 Min. nach dem Kôpfen 
geblutete Menge sehr gering, fast gleich 0. Aus dem RückstoB nach 
dem Köpfen und aus dem Verlauf der Wasseraufnahme läßt sich aber 
schlieBen, daB zu Beginn in Wirklichkeit mehr geblutet wurde, als die 
gemessenen Werte angeben, daB 
aber ein Teil des Blutungssaftes 
bei der Einstellung auf die durch 
das Köpfen hervorgerufenen 
neuen Druckverhältnisse vom 
Stumpf zurückbehalten wurde. 
Diese innere Blutung ist mit ein 
Grund, weshalb auch bei den 
Wasserkulturen in den ersten 
Minuten nach dem Köpfen we- 
niger Blutungssaft ausfließt als 
2” später. 

Abb. 26. Plectranthus bei + 18,6°, 2. 11. 38. Ich möchte mich daher dafür 
entscheiden, daß der Blutungs- 

vorgang nicht pathologischer Art ist. Daß der Eingriff des Köpfens darüber 
hinaus nicht ohne Folgen bleibt, geht aus der durch den Wundreiz 
gesteigerten Atmung hervor. Das haben auch die Freilandversuche mit 
Podachaenium und Plectranthus (Abb. 11 und 16) ergeben. Beide Pflanzen 
haben zu Beginn trotz sinkender Temperatur eine ansteigende Blutungs- 
kurve. Man kann daher annehmen, daß ein Blutungsstrom schon in der 
intakten Pflanze vorhanden ist, daß er aber durch eine Verletzung noch 


gesteigert werden kann. 
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D. Schlußbetrachtungen. 


Meine Versuche zeigen, daß das Bluten nicht auf einem rein physi- 
kalischen Vorgang beruhen kann, wie es z.B. die Ansicht von Münch 
(1930) und Frey-Wyss ine (1929) ist, sondern daß es durch eine Arbeits- 
leistung der lebenden Zellen hervorgerufen werden muß. Die Energie für 
diese Arbeit beziehen die blutenden Zellen aus einer enzymatischen 
Reaktion, der Veratmung von Reservestoffen, z. B. Kohlehydraten. 

Von diesem Gedanken ausgehend, hat schon RoMELL (1918) ein Schema 
entworfen, das seiner Ansicht nach befähigt ist, einen einseitigen Wasser- 
strom durch eine lebende Zelle hindurch zu erzeugen. Er fußt dabei 
auf dem ersten Schema PreErrers (1877, S. 222f.), das eine ungleiche 
Saftkonzentration an entgegengesetzten Zellenden vorschreibt. Diese 
Konzentrationsdifferenz wird nach RoMELL von der Pflanze durch 
Arbeitsleistung erhalten. Er teilt sein Modell durch zwei nicht weiter 
charakterisierte semipermeable Wände in drei Räume auf. In einem der 
beiden äußeren Räume sollen Enzyme vorhanden sein, die einen hoch- 
molekularen Stoff, z. B. Stärke, in eine osmotisch wirksame Substanz, 
z.B. eine organische Säure, verwandeln. Diese diffundiert durch den 
mittleren in den entgegengesetzten äußeren Raum und wird dort durch 
ein anderes Enzymsystem unwirksam gemacht, etwa durch Bildung von 
CO, und H,O. Ein solches System würde einen Wasserstrom erzeugen in 
Richtung des eben beschriebenen Vorganges. 

Innerhalb einer lebenden Zelle werden aber die von RoMELL für sein 
Modell angenommenen semipermeablen Wände sicher nicht vorhanden 
sein. Ich möchte daher das System auf einen ganzen Zellkomplex, den 
sog. Symplasten von Münch (1930) ausdehnen. Die beiden Enzym- 
gruppen wären dann nicht mehr auf die entgegengesetzten Pole einer 
einzelnen Zelle verteilt, sondern befänden sich an den beiden Enden der 
betreffenden Zellgruppe. 

Vorausgesetzt muß noch werden, daß der Symplast ein osmotisches 
Gefälle in zentrifugaler Richtung aufweist, was auch sicherlich der Fall 
ist. Hierdurch wird zum Ausgleich der Konzentrationsdifferenzen ein 
Wasserstrom in zentripetaler Richtung eintreten, der natürlich auch 
gelöstes Atmungsmaterial mit sich führt. Damit ist noch nicht das Ein- 
dringen von Wasser in die Gefäße erklärt, deren Inhalt bekanntlich einen 
sehr geringen osmotischen Wert aufweist. Hierzu ist ein Energieaufwand 
notwendig, den die Pflanze durch Atmungstätigkeit gewinnt. Nehmen 
wir an, in den den Gefäßen unmittelbar benachbarten Zellen, die nach 
unserer Voraussetzung den höchsten osmotischen Wert und somit auch 
den höchsten Turgor besitzen, fände durch die Tätigkeit der Enzyme 
eine Zertriimmerung der osmotisch wirksamen Substanzen statt. Dann 
wird neben dem Atmungswasser offenbar auch das vorher osmotisch 
gebundene Wasser frei, und da zugleich der osmotische Druck in der Zelle 
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stark abfällt, sucht diese ihren Turgor zu verringern, indem sie das über- 
schüssige Wasser auspreBt, ein Vorgang, wie er z. B. ganz ähnlich als 
Folge einer Reizwirkung in den Gelenkpolstern von Mimosa pudica in 
Erscheinung tritt. Das Eindringen des Wassers in die von den GefäBen 
weiter entfernten Nachbarzellen des Symplasten wird aber in unserem 
Falle sehr erschwert, wenn nicht unmöglich sein, da diese Zellen ebenfalls 
einen maximalen Turgor besitzen und deshalb kein Wasser mehr auf- 
nehmen können. Die Gefäße dagegen werden praktisch eine fast maximale 
Aufnahmefähigkeit besitzen, da bei ihnen der Wasserüberschuß dauernd 
fortgeführt wird, in der intakten Pflanze durch die Transpiration, und 
während der Blutung durch den Saftausfluß. Außerdem dürften die 
Schließhäute in den Tüpfeln der Gefäßwände eine größere Durchlässig- 
keit für den Wasserstrom haben. Das Wasser wird also demnach auf 
dem Wege des geringsten Widerstandes in das Gefäß gepreßt. Wir haben 
uns den Austritt des Wassers vielleicht so ähnlich vorzustellen, wie ihn 
Wes (1926) bei seinen Versuchen mit Nitellazellen verwirklichen konnte. 
Der Unterschied besteht nur darin, daß Weıs die einseitige Permea- 
bilitätserhöhung durch Einwirkung von Alkoholdämpfen erzielte, während 
sie bei unseren blutenden Zellen auf andere Ursachen zurückgeführt 
werden muß. Man sieht, daß mit Hilfe dieser Überlegungen der Blutungs- 
vorgang geklärt werden kann. 

Daß es im übrigen nicht an tatsächlichen Stützen für diese Theorie 
fehlt, zeigen meine Temperatur- und Phenylurethanversuche, bei denen 
eine gesteigerte Blutungsintensität immer mit einer durch Enzymwirkung 
verursachten höheren Atmungsintensität erklärt wurde. Ebenso können 
meine Blutungssaftanalysen und die unter dem Abschnitt „Blutung und 
Wasserhaushalt‘‘ beschriebenen Versuche mit der Theorie in Einklang 
gebracht werden. Ist es doch klar, daß das Fehlen von beweglichem 
Wasser an sich schon die Blutung herabsetzen muß, und daß weiterhin 
hierdurch auch eine verringerte Zufuhr von Atmungsmaterial zu den 
blutenden Zellen verursacht wird. 

Für die Erklärung der Periodizität bleiben uns zwei Wege offen: Es 
ist möglich, daß die Zufuhr von Atmungsmaterial aus uns unerklärlichen 
Gründen periodischen Schwankungen unterworfen ist. Bei reichlicher 
Zufuhr wird dann viel geblutet werden, und umgekehrt wird sich bei 
Mangel an Reservestoffen die Blutungsintensität verringern. Die Ursache 
der Periodizität kann aber auch in die blutenden Zellen selbst verlegt 
werden. Es könnte bei gleichbleibender Zufuhr die Enzymtätigkeit durch 
Ermüdung und Aktivierung eine rhythmisch wechselnde Größe annehmen, 
und zwar derart, daß sich das Redoxpotential in den an die Gefäße an- 
grenzenden Zellen periodisch verändert, womit auch der Abbau, z. B. der 
organischen Säuren zu CO, und H,O, rhythmischen Schwankungen unter- 
worfen ist. Die Folge davon ist dann ein periodisches Auf und Ab des 
Turgors und damit der Wasserauspressung dieser Zellen. 
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Welcher von beiden Annahmen der Vorzug zu geben ist, kann hier 
nicht entschieden werden. Es wäre auch möglich, daß beide Vorgänge 
in der Pflanze stattfinden, und daß sie sich gegenseitig ergänzen. 

Noch eine Erscheinung bedarf hier unserer Erwägung. Ich habe fest- 
gestellt, daß die Zeiten der täglichen Maxima abhängig sind von der Zeit 
des Köpfens. Daraus folgt also, daß der Köpfungsvorgang irgendwie 
mit dem Auftreten der Periodizität in Zusammenhang stehen muß. 

Machen wir uns daher zunächst klar, was im Augenblick des Köpfens 
in dem verbleibenden Stengelstumpf geschieht. Zunächst werden sich 
die Druckverhältnisse im angeschnittenen Gefäßsystem sprunghaft 
ändern. Es stellt sich ein Unterschied ein zwischen dem ursprünglich vor- 
handenen Innendruck und dem nun auf das offene Gefäß wirkenden 
Atmosphärendruck. Es wäre möglich, daß der Ausgleich dieses Druck- 
unterschiedes durch eine vitale Reizwirkung das Auftreten der Perio- 
dizität verursacht. Diese Reizwirkung hätte aber nichts zu tun mit der 
von ROMELL und HeyL untersuchten, nicht vitalen Wirkung einer hydro- 
statischen Druckänderung auf der Schnittfläche, da erstere im Versuch 
überhaupt nicht rekonstruierbar ist. 

Andererseits läßt sich auch der Standpunkt vertreten, daß der durch 
das Köpfen ausgelöste Wundreiz die primäre Ursache der Periodizität 
darstellt. Eine Entscheidung in dieser Frage zu treffen, ist vorläufig 
noch nicht möglich. 

In beiden Fällen muß aber angenommen werden, daß der normaler- 
weise in der intakten Pflanze vorhandene, höchst wahrscheinlich gleich- 
mäßige Wurzeldruck durch den Köpfungsvorgang in einen rhythmischen 
umgewandelt wird. 

Zur Entscheidung all dieser Fragen dürften sehr wahrscheinlich 
Blutungs- in Verbindung mit Guttationsversuchen in bedeutendem 
Maße beitragen, denn bei letzteren läßt sich der Wurzeldruck messen, 
ohne daß ein Wundreiz oder ein Reiz durch Druckänderung ein periodi- 
sches Guttieren nach sich ziehen kann. Welche dieser Erklärungen nun 
auch die richtige sein mag, in beiden Fällen muß die durch den Reiz aus- 
gelöste Reaktion entweder eine periodisch stärker und schwächer 
werdende Zufuhr von Assimilaten zu den blutenden Zellen bewirken, 
oder aber den für den Abbau dieser Assimilate maßgebenden Enzym- 
komplex periodisch aktivieren. 


Nachtrag. 

Nach Fertigstellung dieser Arbeit erschien eine Veröffentlichung aus der 
California-Universität „Diurnal Fluctuation in Root Pressure‘ t. Der Ver- 
fasser bestimmte den Wurzeldruck an blutenden Helianthus-Pflanzen und 
hatinallenVersucheneine ausgeprägte 24-Stunden-Periodizitätfestgestellt. 


1 GROSSENBACHER, K. A.: Plant Physiology 18, 669 (1938); eingegangen am 
16. 1. 39. 
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CO,-Bestimmungen in der Nährlösung ergaben aber keine gleichgerichteten 
Schwankungen, die etwa auf Zusammenhänge zwischen Blutung und 
Atmung hätten schließen lassen. Doch muß man hierbei berücksichtigen, 
daß ein Teil des gebildeten Kohlendioxyds sehr leicht durch die Nähr- 
lösung absorbiert werden kann, und außerdem braucht die Atmung nicht 
immer bis zur Bildung von CO, und H,O zu führen, sondern kann auch 
bei Zwischenprodukten, z. B. organischen Säuren, stehenbleiben. 

Meine Annahme, daß der starke Abfall der Blutungskurven bei den 
ass auf O,-Mangel beruht, wird durch die Versuche von 
GROSSENBACHER bestätigt. Solange er regelmäßig Sauerstoff in seine 
Gefäße cinpuinpte, zeigte sich eine deutliche Periodizität. Wurde die 
Sauerstoffzuführung eingestellt, wurden die GefäBe abgedichtet, so kam 
die Blutung tags darauf zum Stillstand. 

In der Erörterung seiner Ergebnisse kommt der Verfasser zu der An- 
sicht, daß die Erscheinung der 24-Stunden-Periodizität eine Erklärung 
des Blutungsvorganges auf. rein osmotischem Wege unmöglich macht. 
Veränderungen in der Permeabilität können nach ihm in einem einfachen 
osmotischen System wohl Schwankungen in der Ausflußgeschwindigkeit 
verursachen, sie erklären aber nicht die Druckschwankungen. Der Ver- 
fasser kommt daher auch zu der Annahme eines „complex osmotic 
system‘. Mit steigendem osmotischem Druck werden mehr gelöste Stoffe 
in bestimmten Bezirken vorhanden sein, und infolgedessen wird durch die 
gesteigerte osmotische Kraft Wasser angesogen. Bei sinkendem Druck 
werden die gelösten Stoffe dagegen wieder absorbiert, oder sie diffun- 
dieren fort. Man könnte also die Schwankungen erklären als das Gleich- 
gewicht zwischen diesen beiden entgegengesetzten Vorgängen. Das kann 
aber nach Ansicht des Verfassers kein einfacher osmotischer Mechanismus 
sein, sondern es muß eine aktive Wasserauspressung angenommen 
werden. Er bezieht sich dabei auf die Untersuchungen von BENNET- 
CLARK, GREENWOOD und BARKER, die eine aktive Wasserauspressung 
des Protoplasten in die Vakuolen schnell wachsender Zellen vermuten. 
Das Bemerkenswerte an diesen Schlußfolgerungen GROSSENBACHER: ist, 
daß auch er den Wurzeldruck nicht allein durch osmotische Kräfte er- 
klären kann, sondern daß er eine aktive Wasserabsonderung zu Hilfe 
nehmen muß. 


E. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 


1. Es wurden Blutungsversuche mit Plectranthus, Helianthus, Pod- 
achaenium und Ricinus in Wasser- und in Saudkultur bzw. im Boden 
angestellt. 

2. Pflanzen einer und derselben Art zeigten starke individuelle 
Schwankungen, so daß für die vergleichenden Untersuchungen eine größere 
Anzahl von Parallelen benützt werden mußte. 
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3. Das Vorhandensein einer 24-Stunden-Periodizität konnte bestätigt 
werden. Die täglichen Maxima sind aber nicht an eine bestimmte Tages- 
stunde gebunden, sondern die Zeit ihres Erscheinens ist von der Zeit des 
Köpfens abhängig. Bei Wasserkulturen fällt das Maximum mit der 
Köpfungszeit zusammen, bei Sandkulturen ist es um 12 Stunden ver- 
schoben. 

4. In Übereinstimmung mit früheren Autoren wurde eine Temperatur- 
abhängigkeit der Blutungsintensität festgestellt. 

5. Die Blutung folgt in etwa der van T’Horrschen Regel, indem bei 
einer Temperaturerhöhung um 10° das erste Maximum doppelt so hoch 
liegt wie bei der niedrigen Temperatur, und auch in der halben Zeit er- 
reicht ist. 

6. Zucker- und Stärkeanalysen ergaben, daß für gleiche Blutungs- 
mengen auch gleich viel Reservestoffe verbraucht werden. 

7. Von verschieden stark gedüngten Pflanzen zeigten diejenigen mit 
Nährstoffmangel eine geringere Blutung. 

8. Durch eine Gabe von 0,05% Phenylurethan in die Nährlösung bei 
Wasserkulturen kam die Blutung fast vollständig zum Stillstand.. Tem- 
peraturerhöhung konnte die Wirkung des Atmungsgiftes zum Teil aber 
wieder aufheben. Bei Sauerstoffmangel ist die Blutungsintensität eben- 
falls sehr geschwächt. 

9. Untersuchungen über die Beschaffenheit des Blutungssaftes 
zeigten, daß Aciditätsgrad, Leitfähigkeit, Trockengewicht, Asche u. a. 
in einem ursächlichen Zusammenhang zueinander und zu der Blutungs- 
intensität stehen müssen. Die Ergebnisse konnten mit der Vorstellung 
in Einklang gebracht werden, daß der Blutung ein enzymatischer Abbau 
von Reservestoffen zugrunde liegt. 

10. Durch K- bzw. Ca-Staffelung in der Nährlösung wurde die 
Wirkung dieser Elemente auf den Blutungsvorgang untersucht. In 
isotonischen Lösungen dieser beiden Elemente entscheidet offenbar die 
Wasserabgabefähigkeit der blutenden Zellen über die Intensität der 
Blutung und nicht die Aufnahmefähigkeit der Wurzeln. Kalium hemmte 
infolge seiner quellenden Wirkung auf das Plasma die Intensität des 
Saftausflusses, das entquellend wirkende Calcium dagegen förderte sie. 

11. Die von FAHRENKAMP beschriebene „säftefördernde‘“ Wirkung 
von Glykosiden konnte nicht bestätigt werden. Wenigstens hatte 
g-Strophanthin auf den Blutungsvorgang keinen Einfluß. 

12. Die Potometerversuche, bei denen die abgegebene Blutungssaft- 
und die aufgenommene Wassermenge gleichzeitig gemessen wurden, 
ergaben immer eine etwas größere Aufnahme als Abgabe. Das mehr 
aufgenommene Wasser wird anfänglich wohl zur Wiederherstellung der 
ursprünglichen Druckverhältnisse benötigt. Später dürfte es auch in 
die Hohlräume (Interzellularen usw.) gepreßt werden (innere Blutung). 
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13. Zum SchluB wurde eine Theorie des Blutens in Anlehnung an 
die Oxydationstheorie ROoMELLs aufgestellt. 


Vorliegende Untersuchungen wurden in der Zeit vom Frühjahr 1937 bis Frühjahr 
1939 ausgeführt. Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Mevius, danke ich 
für das Interesse, mit dem er den Gang der Arbeit überwachte, und für die vielen 
Anregungen, die ng U bey: wertvoll waren. Weiteren Dank schulde ich 
Herrn Dozenten EL seine mannigfachen Ratschläge. Die Apparate 
zur Durchführung der Versuche wurden von der deutschen Forsch inch haft 
zur Verfiigung gestellt. 
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BESTIMMUNG DES TURGORDRUCKES 
AN EINER EINZELZELLE MIT DEM MANOMETER 1. 


Von 
Kart ARENS. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Mai 1939.) 


Noch in der 19. Auflage von StrassurcERs Lehrbuch der Botanik (1936) 
hieß es: „Da man an der Pflanzenzelle kein Manometer anbringen kann, 
ist auch eine direkte Messung ihres Wanddruckes nicht möglich.‘ Diese 
Feststellung war im allgemeinen richtig, da die pflanzlichen Zellen mit 
wenigen Ausnahmen zu klein sind für die Montage eines Manometers. 
Da aber bei den Riesenzellen von Valonia, Caulerpa, Nitella usw. immer- 
hin die Anbringung eines solchen Instrumentes denkbar erscheint, be- 
faßte sich der Verfasser damit, eine Methode zu finden, die an großen 
Zellen die Anwendung des Manometers zur Druckmessung zuläßt. Eine 
manometrische Druckbestimmung, die man als eine direkte gegenüber 
den bisher möglichen indirekten Methoden bezeichnen kann, wäre auch 
dazu angetan, die Fehlerquellen der indirekten Messungen (OPPENHEIMER 
1930, 1933) zu kontrollieren. 

Bereits im Jahre 1932 entstand im Botanischen Institut der Uni- 
versität Köln ein Apparat zur manometrischen Messung des Turgor- 
druckes an Internodialzellen von Nitella. Das Arbeiten mit diesem 
ersten Modell erwies sich jedoch als noch zu schwierig. Das Prinzip war 
folgendes: Nach Art eines BAcHMANNschen Hebelpachymeters (BACH- 
MANN 1922) drückte ein besonders gebauter Stempel am kurzen Arm 
eines um eine Achse beweglichen Hebels auf eine Nitellazelle, so daß 
bei einer bestimmten Eindellung der Zelle am verlängerten Arm die 
Gleichgewichtsstellung zwischen Hebeldruck und Gegendruck der Zell- 
wand abgelesen werden konnte. Darauf wurde die Zelle mit einer Kanüle 
angestochen und mit einem manometrisch meßbaren Gasdruck auf- 
geblasen, bis die ursprüngliche Stellung des Ablesearmes erreicht war. 
Der künstliche Gasdruck mußte dann dem ursprünglich vorhandenen 
Turgordruck entsprechen. Die besondere Schwierigkeit des Verfahrens 





1 Vortrag „Um novo metodo de determinagäo direta da pressäo osmotica numa 
celula vegetal dom manometro“ auf dem ersten südamerikanischen Botaniker- 
kongreß in Rio de Janeiro am 17. 9. 38. 


Planta Bd. 30. 8 
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lag darin, die Zelle anzustechen und dabei genau in ihrer ersten Lage 
zu belassen, was für eine richtige Messung Voraussetzung war. 
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Abb. 1. Schematische Darstellung des Prinzips der Druckbestimmung. 


Das nunmehr entwickelte Modell zur manometrischen Messung des 
Turgordruckes ist wesentlich einfacher zu handhaben und vermeidet 
verschiedene Nachteile des ersten. Als Versuchszelle dient wieder Nitella, 
und zwar fand ich sehr geeignetes Material an einer in Brasilien offenbar 
nicht seltenen Varietät von Nitella translucens, deren Internodien bis 
30 cm Länge und 2,5 mm Dicke erreichen können. Das Prinzip der 











Abb. 2. Z tzter Druckapparat. 





neuen Methode ist in Abb. 1 dargestellt. In die Bohrung eines aus- 
einandernehmbaren Metallblockes B wird eine Internodialzelle NN, 
dicht eingesetzt, so daß sie an beiden Enden 5—10 cm herausragt. Auf 
beiden Seiten des Blockes werden die Rohre W und L befestigt. Das 
Rohr W wird mit Wasser gefüllt, damit sich die Zelle im Zustand voller 
Wassersättigung befindet, während Z nur Luft enthält. Die Neigung 
bzw. die Stellung des freien Endes der Zelle bei N wird markiert. Dann 
wird das Wasser aus W entfernt und vermittels eines Luftstromes dem 
Zellstück N, durch Verdunstung Wasser entzogen. Infolge des Wasser- 
verlustes wird die Zellwand entspannt, was sich als Absinken bzw. Ab- 
knicken der beiden freien Zellteile bei N und N, bemerkbar macht. 
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Hierauf wird in W Preßluft eingeleitet. Der Überdruck in W preßt 
Vakuolenflüssigkeit aus dem Zellstück N, nach N, so daß sich das vorher 
abgeknickte Ende N infolge größeren Druckes des Vakuoleninhaltes 
wieder hebt, während N, noch etwas weiter sinkt und der Wanddruck 
in diesem Teil gleich 0 wird. Schließlich erhält bei weiterer Steigerung 
des Luftdruckes in W das Stück N wieder den ursprünglichen Turgor- 
druck und damit auch die ursprüngliche Lage. Hat N die Ausgangs- 
stellung wieder erreicht, dann ist der am Manometer ablesbare Luftdruck 
dem anfänglich in der wassergesättigten Zelle vorhandenen hydro- 
statischen Druck gleich. Bei diesem Verfahren wird die Zelle nicht 
geschädigt und kann zu weiteren Versuchen benutzt werden. 


© „er 
eG A 


se 





2 


Abb. 3. Druckapparat in Einzelteilen. 


Zur praktischen Durchführung der Messung sind also nur nötig: 
Internodialzellen von Nitella in geeigneter Größe, ein Apparat, der nach 
dem Schema der Abb. 1 gebaut ist, eine Flasche Preßluft mit Reduzier- 
ventil, ein genaues Manometer, und schließlich ein Nadel-Ablaßventil 
zur Feinregulierung des in dem System herrschenden Druckes. Die 
Abb. 2 zeigt eine praktische Ausführung des Apparates. Links befindet 
sich die eigentliche Druckapparatur zur Aufnahme der Nitellazelle, 
rechts ist das Meßmanometer in der Preßluftzuleitung. Die Konstruktion 
des Druckapparates ist in Abb. 3 genauer zu erkennen. Man sieht die 
beiden auseinandergenommenen Hälften des Metallblockes, die eine 
davon mit Führungsstiften und einer Nitellazelle in der Bohrung. Die 
rechte Blockhälfte wird mit den im Vordergrund liegenden Schrauben 
mit dem Unterstück fest verschraubt. Der verschraubte Block besitzt 
auf beiden Seiten zylinderförmige Ansätze, über die die beiden im Bild 
sichtbaren Gummischeiben geschoben werden. Die beiden Rohre rechts 
und links im Bild werden auf die Gummischeiben aufgesetzt und mit den 
beiden in der Mitte der Abb. 3 erkennbaren Schrauben gegen den Block 
gepreßt, wie aus der Abb.2 ersichtlich ist. Die beiden Druckrohre 
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bestehen aus Glasrohr, wie es für Wasserstandsrohre an Hochdruck- 
kesseln verwandt wird. Sie befinden sich in Metallfassungen, in die auf 
gegenüberliegenden Seiten zwei Fenster für den Durchblick geschnitten 
sind. Außer den in der Abb. 2 und 3 sichtbaren Rohren wurde noch ein 
weiteres für den Durchfluß von osmotisch wirksamen Flüssigkeiten 
gebaut. Zur Befestigung der Zelle in der Bohrung dient eines der üblichen 
Gemische von geeigneter Konsistenz, z. B. Lerckscher Gummikitt. Das 
Mittelstück der Zelle wird, um ein Rutschen zu verhindern, zweckmäßig 
mit Seidenfaden umwickelt. 

Die Ausführung eines Versuches gestaltet sich einfach. Man setzt 
eine Zelle in den Apparat ein, füllt das Rohr W mit Wasser und liest 
mit dem Horizontalmikroskop bei N die Stellung des freien Zellendes ab. 
Dann öffnet man ein wenig eine der beiden Schrauben, die die beiden 
Rohre gegen den Block pressen und drückt mit geringem Preßluftdruck 
das Wasser aus W heraus. Man läßt hierauf noch etwas Preßluft hindurch- 
fließen, bis genügende Verdunstung bzw. Neigung der Enden N und N, 
eingetreten ist. Hierauf wird die Schraube wieder angezogen und der 
Luftdruck mit dem Reduzierventil und einem Nadelventil, das die Luft 
aus dem System entweichen läßt,s6 geregelt, bis die ursprüngliche Lage 
von N wieder erreicht ist. In diesem Moment kann der anfänglich vor- 
handene Turgordruck je nach der Güte des Manometers auf 0,05—0,001 atü 
genau abgelesen werden. Der Ausschlag des Zellendes N bei Druck- 
änderungen kann durch Aufsetzen eines Reiterchens vergrößert und 
damit die Meßgenauigkeit gesteigert werden. Der ganze Vorgang 
vom Einsetzen der Zelle an bis zum Ergebnis der Messung beansprucht 
nur wenige Minuten. Ohne den Apparat auseinanderzunehmen, kann 
das gleiche Verfahren mit dem anderen Zellende wiederholt werden. 
Außerdem kann dieselbe Zelle im selben Apparat nach dem osmotischen 
Verfahren untersucht werden, indem in ein Rohr Zuckerlösungen ge- 
geben werden, die bei beginnender Neigung des Zellteiles im anderen 
Rohr Isotonie anzeigen. In kürzester Frist sind also beide Verfahren 
miteinander vergleichbar. Weiterhin kann natürlich die Dehnung der 
Zellwand genau messend verfolgt werden usw. 


Auf den Wert einer manometrischen Druckmessung an der unver- 
letzten Zelle, wenn sie auch zunächst nur für eine Art von Zellen ver- 
wendbar ist, braucht nicht näher eingegangen zu werden. Aber auch 
für die Praxis des botanischen Unterrichts bietet diese neue Methode 
Vorteile. Es ist dem Praktiker eine bekannte Tatsache, daß gerade das 
Kapitel „osmotische ZustandsgréBen“ selbst dem fortgeschrittenen 
Studenten Schwierigkeiten macht. Mit unserem Apparat ist es einfach, 
selbst einem größeren Auditorium ad oculus zu demonstrieren, welche 
Drucke in Pflanzenzellen herrschen. Zu diesem Zweck ist es nur not- 
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wendig, hinter dem Fenster eine Lichtquelle aufzustellen, um auf einem 
transparenten Schirm die Neigung der Zelle als Schattenbild verfolgen 
und an einem beleuchteten Manometer den Druck ablesen zu kénnen. 
So ist es nicht schwierig, in héchst sinnfälliger Weise zu zeigen, daB im 
gegebenen Einzelfalle der Druck in der Nitellazelle 3—10 atii und mehr 
betragen kann}. 


1 Der Verfasser möchte zunächst seinem Institut die wissenschaftliche Aus- 
wertung der neuen Methode vorbehalten. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universität München.) 


UBER DIE ROLLE DER ASCORBINSAURE 
IN DEN CHLOROPLASTEN. 


Von 
F. Buxatscu. 


(Eingegangen am 22. Juni 1939.) 


Im Jahre 1918 beschrieb H. Moziscx erstmalig eine Reaktion, die 
als Stütze der Formaldehydhypothese BAEYERs (1870) über die Ent- 
stehung des Zuckers bei der Photosynthese herangezogen werden konnte: 
die Schwärzung der Chlorophyllkérner in Pflanzenzellen unter dem Ein- 
fluß von Silbernitratlösungen. Damit sollte das intermediäre Auftreten 
von Aldehyden, die ja bekanntlich in vitro in alkalischer Lösung AgNO, 
energisch zu reduzieren vermögen, als Vorstufe des Zuckers wahrschein- 
lich gemacht sein. 

Spätere Arbeiten, ganz besonders von seiten Grroups und seiner 
Schüler, erwiesen aber, daß diese Deutung nicht stichhältig war, denn 
die Reaktion gelingt auch stets iti saurem Milieu (z. B. mit essigsaurer 
AgNO,-Lösung) am Chloroplasten, unter Bedingungen also, unter welchen 
Formaldehyd niemals Reduktion ergibt (Group und LEBLOND 1934). 
Group konnte vielmehr nachweisen, daß diese Reduktion durch einen 
anderen Körper, nämlich durch Ascorbinsäure hervorgerufen wird und 
erhärtete an methodisch vorbildlichen Tierversuchen, daß diese histo- 
chemische Reaktion für Ascorbinsäure recht spezifisch ist. 

Es ist begreiflich, daß bei der großen Bedeutung der Ascorbinsäure 
für den Menschen als lebenswichtiges Vitamin eine eingehende Unter- 
suchung von medizinischer und biologischer Seite einsetzte. Dem Pflan- 
zenphysiologen mußte es besonders auffallen, daß die Ascorbinsäure gerade 
in den Chloroplasten gehäuft vorkommt, wo sie auch MoLıscH zuerst 
auffand, ohne allerdings infolge des damals noch nicht so fortgeschrittenen 
Standes der Vitaminchemie zur richtigen Deutung zu gelangen. 

Durch die Aufklärung der chemischen Struktur des C-Vitamins durch 
deutsche und englische Forscher weiß man, daß dieser Körper ein den 
Hexosen nahe verwandter Stoff ist. So lag denn die Auffassung nahe, 
daß wir in der Ascorbinsäure ein Produkt der CO,-Assimilation zu sehen 
hätten, das zunächst an seiner Bildungsstätte — ähnlich der ,,auto- 
chthonen“ Stärke — auftritt. Diese Meinung wurde verschiedentlich 
vertreten; ihr schließt sich unter anderem DiscHENDORFER (1937) an. 

Anderseits lassen sich auch gewichtige Feststellungen gegen die Be- 
trachtung der Ascorbinsäure als unmittelbares Assimilat, als einem in 
Verlauf der Photosynthese passiv entstehenden Stoff, anführen: so sind 
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die meisten hôheren Tiere imstande, bestimmte Zuckerarten, wie Man- 
nose, Galaktose, Sorbose u.a. in C-Vitamin umzubauen, sie erkranken 
daher selbst bei vollkommen C-vitaminfreier Ernährung nie an Skorbut. 
Aber auch der noch nicht zur Assimilation befähigte Pflanzenkeimling 
bildet innerhalb weniger Tage in seinen Geweben reichlich Ascorbinsäure 
aus, obgleich sich der Samen oft vollständig frei davon erwies (RUBIN 
und STRACHIZKY 1936). Man muß also wohl auch der Pflanze die Fähig- 
keit zusprechen, bestimmte Kohlehydratreserven in C-Vitamin umzu- 
bauen, was auch aus den Versuchen von Ray (1934) und Rem (1938) 
über Zuckerzufuhr zu Keimlingen von außen her und der damit ver- 
bundenen Steigerung des Vitamingehaltes hervorgeht. Damit ist aber 
keineswegs bestritten, daß die Ascorbinsäure ein mittelbares Assimila- 
tionsprodukt darstellt, daß sie also etwa aus dem Umbau anderer Assi- 
milate hervorgehen kann. 

Damit wird aber die Rolle der Ascorbinsäure gerade in den Chloro- 
plasten von einer anderen Seite her interessant. Soll die Anhäufung in 
den Chlorophyllkérnern nicht reiner Zufall, oder durch einen Neben- 
umstand bedingt sein, so ist doch anzunehmen, daß dieser Stoff aktiv 
in den Ablauf der Photosynthese eingreift. Dafür sprechen — neben der 
schon oft ins Treffen geführten Parallelität zwischen Chlorophyligehalt 
und C-Vitaminmenge in assimilierenden Organen — meines Erachtens 
auch folgende Gesichtspunkte: 

1. Das hohe Reduktionsvermögen der Ascorbinsäure (d.h. die mög- 
liche Rolle als H-Donator) in Anbetracht des Umstandes, daß die Photo- 
synthese in einer weitgehenden Hydrierung der aufgenommenen Kohlen- 
säure. besteht. 

2. Die große Wirkung, die die Ascorbinsäure auf Atmungsprozesse 
auszuüben vermag (Kropr 1936). Die Atmung ist wohl der zur CO,- 
Assimilation gegenläufige Lebensvorgang; aber es ist bekannt, daß Kataly- 
satoren, und dazu gehören die in verschwindender Menge vorhandenen 
Wirkstoffe, nach dem Massenwirkungsgesetz, also je nach der vorhandenen 
Menge an Reaktionsprodukten, biochemische Umsetzungen nach beiden 
Richtungen zu fördern vermögen (KostyTscHEW 1926). 

3. Die Fähigkeit der Ascorbinsäure, Kohlehydratsynthesen in vitro 
zu beschleunigen, wie von West und Ney (1936) und später von KuzIN 
(1937) erwiesen wurde. 

In einer vor kurzem erschienenen zusammenfassenden Abhandlung 
über ,,die Ascorbinsäure in der Zelle und den Geweben“ (1938) versucht 
Grroup, die bisher vorliegenden Versuchsergebnisse dahingehend zu- 
sammenzufassen, daß man wohl sagen könne, daß der Ascorbinsäure in 
der grünen Pflanze bei der Umwandlung von Kohlensäure in Kohle- 
hydrate sehr wahrscheinlich eine aktive Beteiligung zukommt; über das 
Wesen dieser Mitwirkung drückt sich der genannte Verfasser — dem 
heutigen Stand der Frage entsprechend — aber nur vorsichtig aus: 
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Fußend auf der Assimilationstheorie von WILLSTÂTTER und SToLL 
und der Formaldehydhypothese BAEYERs vertritt er den Standpunkt, 
daB das C-Vitamin wohl erst nach der Bildung von Formaldehyd in den 
KondensationsprozeB desselben zu Zucker eingreift (unter Bezugnahme 
auf die oben erwähnte Untersuchung von Wesr und Ney), während die 
Rolle bis zur Entstehung des Formaldehyds offen bleibe und in das 
Wurxstärter-StoLische Schema nicht einzupassen sei: ...,,Des hypo- 
thèses récentes semblent il est vrai limiter le rôle de la chlorophylle à 
une captation d'énergie et réserver le role d’hydrogenation à d’autres 
élements. Quoiqu'il en soit d’ailleurs des observations récentes per- 
mettent d’autre part a un stade plus tardif d'envisager l'intervention 
de l’acide ascorbique dans la genèse des sucres: nous faisons ici allusion 
aux observations de West et Ney.“ 

Die Aufgabe der vorliegenden Mitteilung soll es nun sein, neben 
Belegen für die aktive Beteiligung der Ascorbinsäure an den photo- 
synthetischen Vorgängen selbst, vor allem einen neuen Gesichtspunkt 
zur Rolle dieses Stoffes im AssimilationsprozeB ins Treffen zu führen. 

E. Baur legte in einer Reihe chemischer, in Botanikerkreisen wenig 
bekannten Arbeiten (1932, 1935, 1937) dar, daß unter dem Einfluß von 
Lichtenergie fluoreszierende Farbstoffe eine Elektronenverlagerung er- 
fahren. Durch Aufnahme von Lichtquanten werden Elektronen der 
äußeren Atomhüllen in eine energetisch höherwertige Bahn gebracht, so 
daß ein energiebeladenes ,,polarisiertes“ Molekül entsteht. Aus diesem 
Anregungzustand können die Elektronen entweder unter Aussendung 
von Fluoreszenzlicht in die Ursprungslage zurückkehren oder es können 
die polarisierten Farbstoffmolekeln als ,,Sensibilatoren“ (,,S“) auf vor- 
handene reaktionsbefähigte Stoffe ihre Energie unter Einleitung einer 
photochemischen Reaktion abgeben. 

Der Polarisationsvorgang verläuft nach der Baurschen Symbolik dar- 
gestellt etwa folgendermaßen: 


S+11»——B8[S 


{,,Sensibilator“ + 1 Lichtquant —— polaris. Molekül) 


Unter den auf diese Weise eingeleiteten Reaktionen sind Reduktions- 
und Oxydationsprozesse besonders wichtig, wie sie ähnlich auch bei der 
Elektrolyse auftreten. Nach BAUR gelingt nun auf elektrolytischem Wege 
die Oxydation: Karbonat > Perkarbonat und anderseits Reduktion von 
Karbonat zu Formiat. 

Da die Oxydation zu Perkohlensäure einen für einzelne Lichtquanten 
zu hohen Energiebedarf aufweist, kann dieser durch die WILLSTÄTTER- 
sche Theorie geforderte Vorgang nur bei Anwesenheit eines ,,Redox- 
körpers‘‘, der sozusagen als „Vorspann“ dient, unter der Aufnahme 
mehrerer Lichtquanten verlaufen. Nach den Untersuchungen von Wak- 
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BURG und NEGELEIN (1923) sind nun zur Reduktion von einem Molekiil 
CO, im Assimilationsprozeß zumindest vier Lichtquanten notwendig. 

Baur nahm in seinen Versuchen als ,,Sensibilator“ (,,S‘“‘) Chlorophyll 
und als Redoxkörper Methylenblau (,,M. B1.“) und es gelang ihm in seinem 
„2-Farbstoffversuch“ (1935), aus dem CO, der im Chlorophyll vorhan- 
denen Carboxylgruppen unter bestimmten Bedingungen, auf die wir noch 
zurückkommen werden, durch Belichtung des Reaktionsgemisches tat- 
sächlich Formaldehyd zu erhalten. Der Ablauf der Umsetzung wird 
von ihm folgendermaßen dargestellt: 


S+2» ——8[&3 
@@ 2 H,0 = 2H + 2(OH)’; 
S + 2hy—— S 60 


N 8 + CO, + 2 (0H) = H,CO, (Perkohlensäure) . . a) 


© + M.BL —— Leuoo-M.Bl.. . . . .. . . .. b) 
s [2® + Jr SN =F + M ees e) 
19S + SiO = RE... à: mar d) 


Zunächst entstünde also Perkohlensäure und Wasserstoffperoxyd ; 
diese vermégen nun wie folgt zu reagieren: 

H,CO, + H,O, = H,CO (Formaldehyd) + H,0 + 0, + 0, 

Das eine O,-Molekül wird bei der Bildung des H,O, verwendet (s. 
oben, Teilvorgang d); während das andere sowie ein Molekül H,O frei 
werden. Zwei Wassermolekel werden in den ProzeB aufgenommen, so 
daß also nach Rückbildung des einen sich folgende Gesamtbilanz ergibt: 

CO, + H,0 + 4 hr = H,CO + 0,. 

Dies stimmt mit der Erfahrung bestens überein. Besonders zu be- 
achten ist aber an den Baurschen Versuchen, daB die Umsetzung nur 
dann gelingt, wenn der als Sensibilator wirksame fluoreszierende Farb- 
stoff sich echt gelést in der lipoiden Phase einer Emulsion befindet, 
während der ,,Vorspann“ in der wäßrigen Phase vorliegt: eine ganz 
auffallende Parallele zu den kolloidchemischen Verhältnissen in den Chloro- 
plasten nach unserem heutigen Wissensstande 1! 

Durch weiteren Ausbau dieses Grundversuches gelang es BAUR und 
seinen Schülern, die Nichtspezifität des ,,Sensibilators wie auch des 
,, Vorspanns‘ zu erweisen, denn der Versuch gelang — wenn nur die kolloid- 
chemischen Verhältnisse gewahrt blieben — auch mit anderen fluores- 
zierenden Farbstoffen und anderen Redoxsystemen (BAUR und GLOOR 
1937, Baur und Fricker 1937, KünzLer 1939). So konnte mit Erfolg 
das Chlorophyll durch Eosin, Rhodamin, Cellitonbrillantgelb, Cibazet- 
orange usw. ersetzt werden; das Methylenblau durch Phenosafranin, 
Neutralrot, FeCl, u. dgl. — Die verbrauchte Kohlensäure kann entweder 

1 Näheres über den Chloroplastenfeinbau in dem Sammelreferat von FREY- 
WyssuınG (1938); über die Lage der Ascorbinsäure an der Grenze zwischen lipoider 
und hydroider Phase und in letzter in den Chlorophylikörnern s. DiscHENDOFER 
(1937, |. ec.) bzw. nur in letzter: PEKAREK (1938). 
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den Carboxylgruppen des fluoreszierenden Farbstoffes entstammen oder 
auch freie Kohlensäure sein, wenn zur Veresterung derselben hühere 
Alkohole, wie etwa Phytol, anwesend sind. 

Die Unspezifitat des notwendigen ,, Vorspanns‘ rief in uns nun den 
Gedanken wach, daB etwa das System Ascorbinsäure — Dehydro- 
ascorbinsäure im AssimilationsprozeB die Rolle des Redoxkörpers 
übernehmen und damit schon in den Vorgang der H,CO-Bildung ein- 
greifen könnte. 

Es galt nun zunächst in Vorversuchen zu prüfen, ob die Ascorbin- 
säure aktiv am Assimilationsgeschehen teilnimmt oder nur passiv als 
„Assimilat‘ auftritt; war erstes der Fall, kam die Hauptfrage, ob sie nach 
dem Baurschen Schema an der Photosynthese beteiligt sein konnte, 
also etwa so: 


&® + CO, + 2(0H) —H,00 
ar 1 + Dehydrossoorbinsäure + Ascorhinsiere 





@@ + Ascorbinsäure 
Chlorophyll [SC À OH + 0, = H,0, 


Uber das bisherige Ergebnis der Versuche, die noch fortgesetzt werden, 
soll nun kurz berichtet werden. 


— Dehydroascorbinsäure 


a) Die Beteiligung der Ascorbinsäure am Assimilationsvorgang. 


Zur Klärung dieser Frage gingen wir von folgender Überlegung aus: 
Ist die Ascorbinsäure ein Assimilat, so müßte ihre Zufuhr in assimilieren- 
des Gewebe nach dem Massenwirkungsgesetz eine Hemmung der Photo- 
synthese bewirken; ist sie aber aktiv daran beteiligt, so könnte im Gegen- 
teil auch eine Steigerung der CO,-Assimilation auftreten. 

Da die Zufuhr von Ascorbinsäure, wenigstens in unzersetztem Zu- 
stand, in die Assimilationsorgane von Landpflanzen großen methodischen 
Schwierigkeiten begegnet, ließ ich zunächst stark verdünnte C-Vitamin- 
lösungen (,,Cebion-Merck“) auf Wasserpflanzen einwirken in der Erwar- 
tung, daß besonders in zarte Organe durch die kaum entwickelte Cuti- 
cula bald eine Aufnahme erfolgen würde. Zu diesem Zweck ließ ich an- 
nähernd gleiche Mengen zarter Wasserpflanzen vom gleichen Standort, 
also möglichst einheitliches Material, in zwei Küvetten in der schon früher 
beschriebenen Weise (BukATscH 1935) unter konstanten Außenbedin- 
gungen assimilieren. Durch Bestimmung der O,-Überschüsse nach der 
Wmnkuerschen Methode wurden die Assimilationsleistungen ermittelt und 
sodann die weniger leistungsfähige Probe der Reihe nach in verschieden 
verdünnte C-Vitaminlösungen gebracht und darin 6, 9, 12 bzw. 24 und 
48 Stunden belassen. Die andere Probe wurde in gewöhnlichem Wasser, 
aber unter sonst gleichen Bedingungen, aufbewahrt; nach Ablauf der 
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Zeit wurden beide Proben abermals auf photosynthetische Leistung unter- 


sucht usw. 


Die Sauerstoffempfindlichkeit der Ascorbinsäure bedingte durchwegs 
Verwendung von sauerstoffarmem Leitungswasser!, Aufbewahrung der 
Pflanzenproben unter LuftabschluB (in vollgefüllten verschlossenen Ge- 
fäßen) in Dunkelheit (zur Ausschaltung der Assimilation) und bei tiefen 
Temperaturen (im Kühlschrank bei etwa 8°C). Dadurch sanken all- 
gemein die photosynthetischen Leistungen im Laufe der Zeit etwas ab. 
Nach Einwirkung von Ascorbinsäure hatten die behandelten Pflanzen 
aber nicht nur die Assimilationsleistung der unbehandelten Kontrolle 
erreicht, sondern in manchen Fällen sogar überschritten, wie aus der 
folgenden Zusammenstellung hervorgeht (der Übersichtlichkeit wegen 
sind die Assimilationsleistungen der mit Ascorbinsäure behandelten 
Pflanzen jeweils in Prozent der Leistung der unbehandelten Kontrolle 
angeführt). 


Tabelle 1. Assimilation unter konstanten Bedingungen. 


30000 Lux, 15°C, CO,-Gehalt des Wassers etwa 140 mg/Liter. Mittelwerte 
aus je vier Assimilationsbestimmungen. 











Stärke der Dauer der Assimilatiorsleistung 
Objekt - Ascorbinsäurelösung | Einwirkung in % 
in mg- % in Std. der Kontrollprobe 
Fontinalis sp. . . . . unbehandelt Ausgangswert: 95 
20 24 100 
80 24 110 
200 24 67 
., 5 LE Er unbehandelt Ausgangswert: 75 
20 24 95 
50 24 100 
aa. 0: 2 unbehandelt Ausgangswert: 94 
20 48 113 
100 24 105 
200 24 116 
Ranunculus aqu. . - - unbehandelt Ausgangswert: 85 
25 6 88 
40 9 94 
60 9 85 
Spirogyra sp. . . . . unbehandelt Ausgangswert: 86 
PL 20 6 mie, 103 














Bei Anwendung niedriger Konzentrationen zeigt sich, selbst nach 
kurzer Einwirkungszeit (vgl. Ranunculus und Spirogyra), schon ein An- 
stieg der Photosynthese, der meist mit steigender Ascorbinsäuregabe noch 
zunimmt, bis überoptimale Dosen die Leistung wieder senken. Die Emp- 
findlichkeit der Pflanzen ist hierbei recht verschieden: so wirkt die ver- 
hältnismäßig sehr hohe Konzentration von 200 mg-% bei Hlodea noch 


1 Dieses wurde durch längeres Durchleiten von Stickstoff erhalten. 
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deutlich fördernd, während Fontinalis darauf mit einer Assimilations- 
abnahme reagiert !. 

Auch an (unter Wasser abgetrennten) Blättern von Landpflanzen 
wurden nach der Methode von Stocker, Huser und HoLpHEIvE (1936) 
Assimilationsbestimmungen durchgeführt, die eine Probe mit der Blatt- 
basis in Ascorbinsäurelösung, die Kontrolle nur in Wasser gestellt und 
über Nacht beleuchtet, um mit dem Transpirationsstrom den Blättern 
C-Vitamin zuzuführen. Tags darauf wurde wieder die Photosynthese 
beider Proben bestimmt. Bekanntlich geht in abgeschnittenen Blättern 
die Assimilationsleistung bald erheblich zurück; uns kam es darauf an 
festzustellen, ob durch Ascorbinsäurezufuhr die Verringerung der Photo- 
synthese der Blätter etwa noch beschleunigt oder aber gebremst würde. 

Aus naheliegenden Gründen war ein deutlicherer Einfluß der Ascorbin- 
säuregabe bei daran ärmeren Pflanzen zu erwarten als bei C-vitamin- 
reichen. Es wurde daher in Versuchen, über die gesondert berichtet 
werden soll, nach geeigneten Objekten gefahndet; einkeimblättrige 
Pflanzen haben dabei den Vorzug der günstigeren Blattgestalt sowohl 
für die Verwendung in der Assimilationskammer als auch der leichteren 
Stoffaufnahme infolge der breiten Blattbasis. — Hier sei der Auszug 
aus Versuchsprotokollen über Mais und Colchicum Decaisnei angeführt. 
(Die genannte Herbstzeitlosenart erwies sich als besonders C-vitamin- 
arm unter etwa 40 nach der bekannten TıLımans-Methode untersuchten 
Liliaceen.) 


Tabelle 2. Assimilation unter konstanten Bedingungen. 
30000 Lux, 20 + 0,5° C, durchschnittlicher CO,-Gehalt der verwendeten Preß- 
luft etwa 0,6 mg/Liter. Mittelwerte des Assimilationsüberschusses aus je vier Be- 
stimmungen, umgerechnet in Milligramm aufgenommen. CO, pro Stunde: 


Probe I | Probe II 








Zea Mays (,„Pfarrkirchner‘‘), je 3 Blätter mit 35 gem Gesamtoberfläche: 


Unbehandelt . . . . . 3,6 mg CO,/h | Unbehandelt . . . . . 3,0 mg CO,/h 
12 Stunden m. 50 mg-% Unbehandelt (ebenfalls 
Ascorbinsäure . . . . 2,8 mg CO,/h nach 12 Stunden) . . 0,5 mg CO,/h 


Colchicum Decaisnei, je 1 Blattstück mit 35 gem Oberfläche: 
Unbehandelt . . . . . 5,4 mg CO,/h | Unbehandelt . . . . . 7,5 mg CO,/h 
12 Stunden 100 mg-% Unbehandelt (nach 

Ascorbinsäure . . 3,0 mg CO,/h 12 Stunden). . . . . 3,2 mg CO,/h 


Der Leistungsabfall wird durch die Zufuhr von ,,Cebion“-Lésung 
deutlich gemildert; wenn auch die Versuche mit Blättern noch der 


1 Der natürliche Ascorbinsäuregehalt ist bei beiden Pflanzen recht niedrig, 
so daß man nicht vermuten kann, daß die eine der Pflanzen von vornherein auf 
höhere Ascorbinsä eingestellt ist. Es ist aber möglich, daß in die zarteren 
Organe von Fontinalis die „Cebion“‘-Lösung rascher eindringt als in die derbere 
Elodea; dies mag zum Unterschied beitragen. 
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Ergänzung bediirfen, zeigt sich auch hier der giinstige EinfluB der Ascor- 
binsäurezufuhr auf die Erhaltung der Photosynthese. Jedenfalls geht 
allgemein aus den Versuchsergebnissen hervor, daB wir die Ascorbin- 
säure eher als Mitwirkende an der Photosynthese denn als Assimilat 
ansehen diirfen. 


b) Die Rolle der Ascorbinsäure bei der Photolyse der Kohlensäure. 


Um nun die Beteiligung des C-Vitamins an der CO,-Reduktion im 
Licht entsprechend der Baurschen Auffassung zu klären, wurden in An- 
lehnung an die Angaben von Baur und GLooR (I. c.) „Assimilations- 
versuche in vitro“ angesetzt; das verwendete Praparat von kristalli- 
siertem Chlorophyll a + b verdanken wir dem Entgegenkommen der 
Firma Sandoz, Basel. 


Flache, mit Gummistopfen und Glashahn verschließbare Medizin- 
flaschen (etwa 100 ccm Inhalt) wurden mit einer Emulsion von 4 ccm 
alkoholischer, 2% Kolophoniumlösung in 41 cem doppelt destilliertem 
Wasser beschickt. In zwei der Flaschen waren zur Kolophoniumlösung 
vor dem Wasserzusatz noch 3 ccm einer 2°/,, alkoholischen Chlorophyll- 
lösung zugesetzt worden, eine davon erhielt zum Wasser noch 2 cem 
wäßrige Ascorbinsäurelösung (lg ,,Cebion“ im Liter nicht sauerstoff- 
freien Wassers, so daß sich aus einem Teil der Ascorbinsäure Dehydro- 
ascorbinsäure bilden konnte, was unter Umständen für das ,, Angehen‘ 
des Versuches von Wichtigkeit ist). Eine dritte Flasche erhielt Kolo- 
phoniumsol mit Ascorbinsäurezusatz, aber ohne Chlorophyll. Die über 
der Emulsion in den Flaschen befindliche Luft wurde mit der Wasser- 
strahlpumpe möglichst entfernt, die Hähne verschlossen und die Flaschen 
flach in eine niedrige, innen weiß lackierte Metallwanne gelegt, die dauernd 
von Leitungswasser durchflossen war. So konnte während der 14 Stunden 
dauernden Belichtung (mit etwa 25000 Lux durch eine oberhalb an- 
gebrachte 200 Watt-Scheinwerferlampe) ein wesentlicher Temperatur- 
anstieg des Reaktionsgemisches vermieden werden. — Nach Abschluß 
der Belichtung wurde der Flascheninhalt zur Ausflockung des Kolo- 
phoniumsols mit einigen Tropfen HCl versetzt; das klare Filtrat wurde 
unter NaOH-Zusatz mit Hilfe des Merckschen Universalindikators auf 
Pu = 6 eingestellt und mit 10 cem fuchsinschwefliger Säure (Aldehyd- 
reagens nach SCHIFF) versetzt. Die Beurteilung des auftretenden Farb- 
tons geschah nach 8—12 Stunden, da erst dann Formaldehyd die stärkste 
Farbreaktion ergibt (in den folgenden Tabellen bedeutet: ++ starke, 
anhaltende Rotfärbung, + tiefe Rosafärbung, +— blasse Rosafärbung 
und — Farblosigkeit). 


Versuch 1, dessen Durchführung als Beispiel für die folgenden Ver- 
suche hier genauer erörtert wurde, fiel folgendermaßen aus: 
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Versuch 1. Belichtung 14 Stunden, 25000 Lux, Temperatur 12—13,5° C. 


Aldehydprobe 
Flasche 1: Kolophoniumsol + Chlorophyll + Ascorbinsäure . . . ++ 
Flasche 2: Kolophoniumsol + Chlorophyll, ohne Ascorbinsäure . +— 
Flasche 3: Kolophoniumsol + Ascorbinsäure . . . . . . . . . . + 


Während die ascorbinsäurefreie Kontrolle nur schwache Verfärbung 
aufwies, ergab die Probe mit Chlorophyll und Ascorbinsäure deutlich 
positive Aldekydreaktion; immerhin störte die an sich zwar schwächere 
Färbung des Kolophonium-Ascorbinsäureansatzes die Klarheit des Er- 
gebnisses. Eine Wiederholung des Versuches verlief gleichförmig; ein- 
fach ohne ,,Cebion‘‘-Zusatz belichtetes Kolophoniumsol gab mit dem 
ScHirrschen Reagens keine Farbreaktion, ebenso wenig Ascorbinsäure 
allein. Es tritt also zwischen Kolophoniumsol und Ascorbinsäure eine 
nicht näher bekannte Störreaktion auf. Es wurden auch die Versuchs- 
dauern verschieden abgeändert mit dem Erfolg, daß nach 6stündiger Be- 
liehtung wohl in dem Gemisch Kolophoniumsol + Chlorophyll + Ascor- 
binsäure eine deutliche Farbreaktion mit fuchsinschwefliger Säure zu 
erzielen war, während der Ansatz Kolophoniumsol mit Ascorbinsäure 
noch kaum Verfärbung ergab: 


Versuch 3. Belichtung 6 Stunden mit 25000 Lux, Temperatur 12°C. 


Aldehydprobe 
Flasche 1: Kolophoniumsol + Chlorophyll + Ascorbinsäure . . . ++ 
Flasche 2: Kolophoniumsol + Chlorophyll, ohne Ascorbinsäure. . +— 


Flasche 3: Kolophoniumsol + Ascorbinsäure, ohne Chlorophyll. . “== 


Lange Ausdehnung des Versuches erwies sich als ungiinstig (24 Stun- 
den und mehr). 

Es wurde nun nach einem anderen Ansatz gesucht, um Störreaktionen 
môglichst zu vermeiden und womôglich eine weitergehende Annäherung 
an die vermutlichen Verhaltnisse im Chloroplasten zu erzielen. Nach 
einigen Vorversuchen fiel die Wahl auf die Verwendung eines Lecithin- 
sols, bereitet aus einer alkoholischen Lösung von ,,Lecithin aus Eigelb“ 
der Firma Kahlbaum. Der Ansatz war folgender: 


3 cem 2% Lecithin in Alkohol, dazu fallweise 

2 cem 2°/,, Chlorophyll in Alkohol, 

0,5 bzw. 1,0 cem 1°/,, wäßrige Ascorbinsäurelösung und stets 
25 cem doppelt destilliertes \Vasser. 


Nach Beendigung der Versuche wurden Lecithin und Chlorophyll 
durch Zusatz von HCl und Ausschütteln mit Knochenkohle entfernt und 
zu 20 cem des klaren Filtrats, das wie üblich auf py — 6 gebracht wurde, 
stets 5 ccm Aldehydreagens zugesetzt. Der Ausfall eines derartigen Ver- 
suches war folgender: 
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Versuch 6. Belichtung 10 Stunden mit 25000 Lux, Temperatur 12° C 


Aldehydprobe 
Flasche 1: Lecithinsol + Chlorophyll + 0,5 cem Ascorbinsäure . . ++ 
Flasche 2: Lecithinsol + Chlorophyll + 1,0 cem Ascorbinsäure . . ++ 
Flasche 3: Lecithinsol + Chlorophyll, ohne Ascorbinsäure . . . . +— 


Flasche 4: Lecithinsol + Ascorbinsäure, ohne Chlorophyll . . . . — 


Das Lecithinsol gibt mit Ascorbinsäure allein keine stérende Reaktion. 

Demnach diirfte das System Ascorbinsäure-Dehydroascorbinsäure im 
hydrophilen Anteil des Chloroplasten an der Photolyse der Kohlensäure 
mitbeteiligt sein, die durch das in der lipoiden Phase geléste Chloro- 
phyll als ,,Sensibilisator“ eingeleitet wird. In unseren Versuchen be- 
findet sich die Ascorbinsäure in der wäßrigen Phase und grenzt unmittel- 
bar an die chlorophyllhaltigen Lipoidtrépfchen; diese Lagerung stünde 
in gutem Einklang mit den genannten Befunden PEKAREKs (I. c.), aber 
auch DiscHENDORFERs, der als Hauptreduktionsorte des AgNO, die Grenz- 
flächen zwischen den pigmentlipoidführenden Grana und dem eiweiß- 
haltigen Stroma der Chloroplasten angibt. Noch wahrscheinlicher und 
ebenfalls mit unseren Ergebnissen gut vereinbar ist jedoch die neuerdings 
auch von M. Rerp (1938) vertretene Ansicht, daß beim Schichtenbau 
innerhalb der Grana sich die Ascorbinsäure jeweils in den hydrophilen 
Proteinzonen zwischen den lipoiden Pigmentzonen befindet. 

Da sich in dauerndem Wechsel Ascorbinsäure in Dehydroascorbin- 
säure verwandelt und aus der oxydierten Form wieder in die urspriing- 
liche zuriickkehrt — wie es der Aufgabe des Redoxsystems im BAUR- 
schen Schema entspricht —, wird es verständlich, daB schon sehr geringe, 
in jeder griinen Pflanze vorhandene C-Vitaminmengen zu dieser Wirkung 
ausreichen. Die weitere Beteiligung der Ascorbinsäure bei dem Aufbau 
der Zucker aus Formaldehyd im Sinne der von GIROUD geäuBerten Ver- 
mutung wird durch unsere Versuchsergebnisse nicht weiter berührt, son- 
dern ist ohne weiteres méglich, in Anbetracht der mannigfachen Lei- 
stungen, die die Ascorbinsäure im Organismus zu vollbringen vermag. 


Zusammenfassung. 


1. Es wird an Hand des Baurschen Schemas der Photolyse der Kohlen- 
säure, das den kolloidchemischen Verhaltnissen in den Chloroplasten weit- 
gehend gerecht wird, die Méglichkeit einer Mitbeteiligung der Ascorbin- 
säure an der Formaldehydbildung im Verlauf der Photosynthese erwogen. 

2. Durch Assimilationsversuche vor und nach kiinstlicher Ascorbin- 
säurezufuhr wird eine aktive Beteiligung dieses Stoffes an der Photo- 
synthese der griinen Pflanze wahrscheinlich gemacht. 

3. Es werden Modellversuche über die Mitwirkung von Ascorbinsäure 
an der Reduktion der Kohlensäure im Licht in chlorophyllhältigen Leci- 
thinemulsionen mitgeteilt, als deren Endprodukt sich Formaldehyd nach- 
weisen läßt. 











128 F. Bukatsch: Über die Rolle der Ascorbinsäure in den Chloroplasten. 


4. Die Versuche werden fortgesetzt, besonders im Hinblick auf Zu- 
sammenhänge zwischen Assimilationsleistung, Blattpigment- und Ascor- 
binsäuregehalt verschiedener Pflanzen. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Frühjahr 1939 an den Botanischen Staats- 
anstalten der Universität München durchgefiihrt; dem Direktor, Herrn Prof. Dr. 
F. C. v. FABER, bin ich für sein Interesse und für die Bereitstellung der notwendigen 
Hilfsmittel zu groBem Dank verpflichtet. Dem N.S.-Dozentenbund an der Uni- 
versität München verdanke ich die finanzielle Férderung der Untersuchungen. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut in Ultuna-Uppsala.) 
DIE ROLLE DES MANGANS BEI DER NITRATASSIMILATION. 


Von 
Hans BURSTRÖM. 


(Eingegangen am 2. Juli 1939.) 


Einleitung. Arbeitshypothese. 


Isolierte Wurzeln von Weizenkeimlingen eignen sich gut zu Ver- 
suchen über den Mechanismus der Nitratassimilation. Es kann da- 
von leicht ein großes und gleichförmiges Material erhalten werden, 
und bei diesen Wurzeln geht die Aufnahme des Nitrats so viel schneller 
als die Assimilation vor sich, daß die beiden Vorgänge experimentell 
voneinander getrennt verfolgt werden können (Burstrém 1939c). Es 
wurde in einer vorhergehenden Mitteilung auch dargetan, daß eine normale 
Nitratassimilation durch solche Wurzeln in einem Medium hervorgerufen 
werden kann, das nur Nitrat (als K- oder Na-), Glucose (/,99-mol) nebst 
Mangan enthält, das letzte in einer Konzentration von 1—5 mg/l (Bur- 
STRÔM 1939a). . 

Die Assimilation, die auf einem solchen Substrat erhalten wird, ist 
aber beträchtlich schwächer als die der intakten Keimlinge. Dies beruht 
einfach darauf, daB die Glucosezufuhr auf die Assimilationsgeschwindig- 
keit begrenzend einwirkt; werden die Wurzeln mit hôheren Glucose- 
gehalten ernährt (/35—*/4) mol), so stimmt die Assimilation isolierter 
Wurzeln auch der Intensität nach mit der ganzen Keimlinge überein. 
Aus technischen Gründen hat es sich aber als vorteilhafter erwiesen, mit 
niedrigeren Glucosegehalten und geringeren Assimilationsintensitäten zu 
arbeiten. 

Mangan ist für das Zustandekommen der Assimilation unbedingt not- 
wendig. Dieses Ergebnis konnte durch erneute Versuche bestätigt 
werden. Zusätze von anderen Schwermetallen wirken aber auch in sehr 
niedrigen Konzentrationen auf die Assimilation nachteilig ein; dies wurde 
für Fe, Cu und Zn gezeigt, und nach einem vorläufigen Versuch zu urteilen, 
gilt dasselbe auch für die Leichtmetalle K und Ca (Burström 1939b). 
Besonders eingehend wurde die Einwirkung von Fe verfolgt, weil man in 
der Literatur wiederholt die Angabe findet, daß Fe an der Nitratreduktion 
beteiligt sei. 

Diese Ansicht wird im allgemeinen WARBURG (1920 oder 1928) zugeschrieben, 
so auch von uns in einer der soeben besprochenen Arbeiten (1939a). In der Tat 
findet man aber keine ausdrückliche Angabe darüber in den Schriften WARBURGs. 
Er hat in Zusammenhang mit der Nitratreduktion nur von ,,Schwermetallen“ 
gesprochen, ohne sich für ein bestimmtes Metall zu entscheiden. Die verbreitete 
Auffassung von der Nitratreduktion als Eisenkatalyse, die man auch in Handbüchern 
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130 Hans Burstrém: 


antrifft, dürfte — |) kaum begriindet sein und sollte deshalb aus der Dis- 
kussion verschwinden 


Anstatt dessen aid als sichergestellt betrachtet werden, daB — so- 
weit es sich um das von uns benutzte Versuchsmaterial handelt —Mn 
an der Nitratassimilation teilnimmt; es wurde auch die Vermutung aus- 
gesprochen, daß Mn dabei katalytisch einwirkt. 

Die hemmende Einwirkung von Fe auf die Assimilation wurde vor- 
läufig dadurch erklärt, daß Fe erstens antagonistisch die Mn-Aufnahme 
erschwert — wie es auch analytische Daten bestätigen —, und daß Fe 
zweitens auch das aufgenommene Mn aus der Verbindung, in der es in 
die Zelle eingeht, verdrängen und dadurch unwirksam machen kann. 
Früher ist aber dargetan worden (LUNDEGARDH 1932, BuRsTROM 1934), 
daß die antagonistische Wirkung bei der Ionenaufnahme als eine Ad- 
sorptionskonkurrenz aufgefaßt werden kann. Es liegt dann die Annahme 
nahe, daß die Hemmung der Assimilation allgemein auf einem Austausch 
des Mangans gegen Eisen beruht, entweder schon an der Wurzeloberfläche, 
so daß sogar die Mn- Aufnahme erschwert wird, oder im Innern der Wurzel, 
wodurch das aufgenommene Mn inaktiviert wird. 

Ist diese Annahme richtig, so muß erwartet werden, daß auch andere 
Kationen dieselbe Wirkung ausüben können. Die vorläufigen Ergebnisse 
mit Cu, Zn, K und Ca deuten auch in dieser Richtung hin. 

In der vorliegenden Arbeit wird diese Frage zum näheren Studium 
aufgenommen, mit der Absicht die folgende Arbeitshypothese zu prüfen: 

In seiner wirksamen Form als Katalysator der Nitratassimilation 
oder eines Teilvorganges davon liegt Mn in einer unspezifischen — ,,adsorp- 
tiven‘ — Bindung an einen kolloidalen Plasmabestandteil vor, und die 
Hemmung der Assimilation durch andere Kationen beruht auf einer 
Verdrängung aus dieser Bindung. 

Diese Hypothese muß im Zusammenhang mit dem Ergebnis von 
LuNDEGARDH (1939a, b), daß Mn auch die aerobe Grundatmung der 
Wurzel katalysiert, betrachtet werden. LUNDEGARDH (1939c) hat auch 
Stützen für die Annahme beigebracht, daß die Atmung durch die Grenz- 
flächenpotentiale im Plasma bedingt wird. Die Atmung kann als eine 
Reaktion in einem starken elektrischen Feld aufgefaßt werden; das die 
Atmung regulierende Mn sitzt dabei wie die anderen Kationen ,,adsor- 
biert“, d.h. in die äußere Ionenschicht der Oberflächen der negativ 
geladenen Plasmakolloide eingetauscht. 

Wenn die aerobe Atmung und die Nitratassimilation zwei Glieder 
desselben Redoxsystems bilden, oder wenn jedenfalls die wirksamen 
Mn-Verbindungen in den beiden Fällen identisch oder gleichartig sind, 
so muß auch das an der Nitratassimilation beteiligte Mangan in einer 
„adsorptiven‘‘ Bindung im Plasma vorliegen. Sonst muß man sich vor- 
stellen, daß Mn in zwei ganz verschiedenen Verbindungen als Redox- 
katalysator tätig ist; diese Annahme ist natürlich an und für sich nicht 
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von der Hand zu weisen, als Arbeitshypothese jedoch weniger be- 
friedigend. 

Selbstverständlich ist es unmôglich, analytisch direkt festzustellen, 
wieviel von dem aufgenommenen Mangan in adsorbierter Form vorliegt, 
geschweige denn, daß das aktive Mangan wahrscheinlich nur einen Bruch- 
teil des insgesamt eingetauschten ausmacht. Ebensowenig kann der 
Umtausch mit anderen Kationen in der lebenden Wurzel direkt ermittelt 
‘werden. Man muß sich damit begnügen, soweit möglich festzustellen, ob 
die hemmende Wirkung der verschiedenen Kationen auf die Nitratassimi- 
lation sich so verhält, als ob ihr ein Kationenumtausch zugrunde läge. 

Die folgenden Bedingungen müssen dabei erfüllt werden: 

1. Es muß gezeigt werden, daß die Hemmung auf der Einwirkung 
der Kationen und nicht der Anionen beruht. 

2. Die hemmende Wirkung der Kationen muß mit ihrem relativen 
Eintauschvermögen übereinstimmen, d.h. mit ihrem Bestreben, Mn zu 
verdrängen. Es müssen dann innerhalb von Reihen gleichwertiger Ionen 
diejenigen, die in hydratiertem Zustand den kleinsten Durchmesser 
besitzen, am stärksten einwirken, z.B. K>Li und Ba > Mg. Auch 
muß der Effekt mit der Valenz steigen. 

3. Mit steigender Konzentration der hemmenden Ionen muß ihre 
Wirkung verstärkt werden. Die Adsorptionskonkurrenz in einem System 
von wenigstens vier Kationen (K oder Na aus dem Nitrat, Mn, inakti- 
vierendes Ion und H-Ionen an der Kolloidoberfläche) entzieht sich jedoch 
einer exakten Formulierung. Die anatagonistische Konkurrenz bei der 
Kationenaufnahme folgt aber gewissen Regelmäßigkeiten, die zwar für 
Haferpflanzen aufgestellt worden sind (Burström 1934), die aber, wie 
es sich herausgestellt hat, auch bei Weizen wiederkehren. Die Hemmung 
der Aufnahme eines Ions bei steigender Konzentration eines anderen 
erfolgt nicht kontinuierlich, sondern macht sich nur innerhalb eines 
engen Konzentrationsgebietes des variierten Ions geltend. Es wird 
dies unten näher beleuchtet. Wenn wir an der Arbeitshypothese fest- 
halten, daß die Assimilationshemmung — wie auch die Aufnahme- 
konkurrenz der Kationen — auf einen Ionenumtausch beruht, sollte 
man deshalb auch für die Assimilationshemmung dieselbe Regelmäßigkeit 
erwarten. 

4. Die hemmenden Ionen müssen so einwirken, als ob sie nicht nur den 
Eintritt des Mn in die wirksame Verbindung verhindern, sondern auch 
schon eingetauschtes Mn verdrängen. Der Austausch muß reversibel 
sein. 

Werden diese Bedingungen erfüllt, so kann man mit gutem Grund 
annehmen, daß die Ursache der Assimilationshemm ung in einem Kationen- 
umtausch in der Zelle besteht. Da wir außerdem wissen, daß unter den 
in den Nährsubstraten vorhandenen Ionen nur Mn, für sich allein zu- 
gesetzt, eine positive Wirkung auf die Assimilation ausübt, so kann der 

ge 
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SchluB gezogen werden, daB die Hemmung auf einer durch Austausch 
hervorgerufenen Inaktivierung des Mn beruht. 

Hinsichtlich der Versuchsmethodik schlieBen sich die vorliegenden 
Versuche an die vorhergehenden eng an. Für Einzelheiten sei auf die 
betreffenden Arbeiten verwiesen. 

Die Mehrzahl der in der folgenden Darstellung mitgeteilten Versuche wurde 
mit isolierten, unbeschädigten Wurzeln (in den Tabellen „intakte Wurzeln“ genannt) 
ausgeführt, nur bei einzelnen kam aseptischer Wurzelbrei zur Verwendung. Dieser 
wurde in der früher beschriebenen Weise durch feines Zerreiben der Wurzeln her- 
gestellt. Da die beiden Methoden durchweg zu üb insti den Ergebnissen 
geführt haben, hielten wir es für ratsamer, mit intakten Wurzeln zu arbeiten; die 
Assimilation scheint zwar auch im Brei normal vor sich zu gehen und der Brei 
bietet den Vorteil, daß der Mechanismus der Ionenaufnahme einwandfrei ausge- 
schaltet wird. Die Gefahr, die im Studium eines physiologischen Vorganges in einem 
destruierten System liegt, kann jedoch kaum diesen Vorteil aufwiegen. — Die 
Versuchszeit betrug immer einen Tag. 

In den Tabellen ist der NO,-Verbrauch in ymol pro 60 oder 80 Pflanzen ange- 
geben worden. Wegen der nicht ganz konstanten Keimungsbedingungen schwankte 
die Wurzelgröße etwas. Es wurde deshalb die Pflanzenzahl so gewählt, daß für 
4 Parallele zusammen das Frischgewicht etwa 1 g betrug. Die Absolutwerte sind 
folglich in den verschiedenen Tabellen nicht ganz miteinander vergleichbar. 


Vergleich verschiedener Neutralsalze auf ihre Assimilationshemmung. 


In Tabelle 1 wird ein Versuch wiedergegeben, bei dem alle Versuchs- 
glieder KNO, 1/,%9-mol enthielten, dazu wurden Alkali- und Ca-Sulfate 
in einer Konzentration von 4/s999-mol zugesetzt. Das insgesamt aufgenom- 





Tabelle 1. KNO, 1/559-mol, Mn 3,7 mg/l, Glucose 1/,,-mol, verschiedene 
Sulfatzusätze. Luft. Intakte Wurzeln. NO, „mol pro 80 Pflanzen. 

















NO 
Zusatz ni 
aufgenommen] gespeichert | assimiliert | Aufgenommen 

Beine: : sine: 2: 15 39,8 26,0 13,8 0,57 
Li,SO, #/s999-mol 26,7 17,8 8,9 0,45 
Na,80, pe mol 30,4 22,5 7.9 0,53 
K,80, Yan -mol 38,6 31,8 6.8 0,46 
CaSO, Yarg-mol 31,5 9 | 20 0,47 


mene NO, setzt sich bei isolierten Wurzeln aus den voneinander unab- 
hängigen Werten für Speicherung und Assimilation zusammen (Bur- 
ström 1939c). Die Speicherung beruht unter anderen auf der Auf- 
nahmegeschwindigkeit der begleitenden Kationen, was aus der Tabelle 
deutlich hervorgeht. Bezüglich der Assimilation finden wir, daß sie mit 
den Sulfatzusätzen abnimmt, und zwar so, daß die Hemmung bei Ca 
am größten (die Assimilation beträgt hier fast null) und bei Li am klein- 
sten ist. Bei den Alkalisalzen nimmt die Wirkung in der Reihenfolge 
K > Na > Li ab, wenn auch die Unterschiede nur unbeträchtlich sind. 
Die Mn-Aufnahme wird durch diese Zusätze nicht beeinflußt; um auch 
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sie zu hemmen, müssen höhere Konzentrationen zugesetzt werden (vgl. 
unten). 

Es ist überraschend, daß eine solche ausgeprägte Wirkung z.B. 
durch Zusatz von K,SO, */s999-mol hervorgerufen werden kann, obwohl 
die Lösungen schon !/,,-mol K aus dem Nitrat enthalten; die Assimilation 
sinkt auf die Hälfte herab, die K-Konzentration steigt jedoch nur um 
35% an. Man könnte zu der Annahme veranlaßt werden, daß die Wir- 
kung zum Teil auf den SO,-Ionen beruht. Daß dies nicht der Fall ist, 
zeigt Tabelle 2. Es wurde hier K 1/,,9-mol zugesetzt, jedoch mit ver- 


Tabelle 2. K oder Na NO, 1/,9-mol, Glucose 1/,,,-mol, Mn 3,7 mg/l. Luft. 
Intakte Wurzeln. NO, umol pro 80 Pflanzen. 

















NO, 
Zusatz a 
aufgenommen| gespeichert | assimiliert 
! 
2 OR A 45,0 57 | 193 
KNO, + K-P-Puffer ¥/,999-mol, py 6,2 . 23,1 AT un. 
KNO, + K,SO, Yooo-mol . - . . . . 40,4 30,1 | 10,3 
KNO, + KHCO, “/ow-mol. : : . . . 24,7 14,6 10,1 
BEN. ON DE IN, u m 9,1 | 22,6 


schiedenen Anionen verbunden: H,PO,’, SO,” oder HCO,’. Die Wirkung 
ist in allen drei Fällen gleich, auch beim KHCO,-Zusatz, obwohl dabei — 
physiologisch. betrachtet — kein neues Anion zugesetzt worden ist. Das 
End-py betrug immer 6—6,5 und die Reaktion des Nährsubstrats wirkt 
innerhalb weiter Grenzen (etwa py 4—6,5) auf die Assimilation durch in- 
takte Wurzeln nur unbeträchtlich ein. Daß die hemmende Wirkung aus- 
schließlich den Kationen zugeschrieben werden muß, ist offenbar. 
Folgende Überlegung dürfte die kräftige Wirkung verhältnismäßig 
niedriger K-Zusätze verständlich machen können: Auch das aus dem 
Nitrat stammende K muß natürlich zum Austausch gegen Mn befähigt 
sein. Die Assimilationsgeschwindigkeit beruht aber nicht nur auf der 
Menge wirksamen Mangans, sondern auch auf der NO,-Zufuhr. Ein 
Zusatz von K als KNO,, d. h. eine Erhöhung der KNO,-Konzentration, 
wirkt deshalb nur fördernd auf die Assimilationsgeschwindigkeit ein 
(Tabelle 3). Erst bei sehr hoher K-Konzentration überwiegt die anta- 
gonistische Wirkung der K-Ionen über die beschleunigende Wirkung der 


Tabelle 3. Mn 3,7 mg/l, Glucose 1/,9-mol, KNO, variiert. Luft. Intakte 
Wurzeln. NO,, K und Mn mol pro 80 Pflanzen. 




















NO, K | Mn 
PR SO aufgenommen | gespeichert | assimiliert aufgenommen 
Li 17,2 11, 5,5 13,0 0,75 
ze 29,4 18,4 11,0 22,8 0,91 
1/500 50,6 33,4 17,2 50,4 0,88 
| 51,0 25,6 25,4 35,7 0,50 
Les 68,0 48,3 19,7 67,9 0,28 
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NO,-Zufuhr: NO, stockt in der Wurzel und die Assimilation nimmt 
gleichzeitig ab. Eine so hohe K-Konzentration ('/,,;-mol), als Sulfat 
zugesetzt, würde aber bei geringerer NO,-Zufuhr die Assimilation ganz 
unterdrücken. — Es kann nebenbei bemerkt werden, daß der typische 
Verlauf des Antagonismus K—Mn in dieser Tabelle beobachtet werden 
kann; bei niedrigen K-Gehalten steigt die Mn-Aufnahme etwas an, um 
bei höheren schnell zu sehr niedrigen Werten zu sinken. — Leider ist es 
nicht möglich, einen Versuch mit nur HNO, und Mn nebst variierten 
Neutralsalzzusätzen anzuordnen. Die niedrige HNO,-Konzentration, die 
die Wurzeln vertragen können — < 10-4 mol — setzt eine kürzere Ver- 
suchsdauer voraus, als sie praktisch eingehalten werden kann. 


In Tabelle 4 sind die 
Tabelle 4. NO, */499-mol, Mn 3,7 mg/l, Glucose!/,,-mol, Wirkungen der Erdal- 
verschiedene Erdalkalikationen. Luft. kalimetalle verglichen 


Intakte Wurzeln. NO, wmol pro 80 Pflanzen. ee 


NO, wurde nach einem an- 




















Kationen mo ] auf- ge- deren Plan angeordnet 

assimiliert é 

mn de cm d und zwar so, daB die 

EEE 39,8 23,2 16,6 Kationen nur als Ni- 

K 3/9007 Mg 3/2900 - 30,4 12,1 trate zugesetzt wurden. 

K */s000» Ca ‘/2000 + | 28,8 24,0 4,8 40% des KNO, wurden 
K 000 SF "Yong - | 45,1 40,5 4,6 3 

K 4000 u 25,0 23,8 1,2 durch Mg-, Ca-, Sr- oder 


Ba-Nitrat ersetzt; der 
Effekt muß dann natürlich ganz auf den Kationen beruhen, weil keine 
fremden Anionen in das System eingeführt worden sind. Die Assimilations- 
hemmung folgt sehr anschaulich der eingangs geforderten Regelmäßig- 
keit: Die Wirkung des Mg ist unbeträchtlich, die von Ca und Sr stärker, 
und bei Ba-Zusatz liegt die Assimilation ganz innerhalb der Analysen- 
fehlergrenze. 

Es seien hier drei Einwände erwähnt, die gegen die vorgeschlagene 
Deutung dieser Versuche erhoben werden können: 

Es besteht erstens die Möglichkeit, daß die Hemmungen nicht auf 
einer spezifischen Einwirkung auf die Nitratassimilation oder einer damit 
verbundene Reaktion, sondern auf einer allgemeineren „Giftwirkung‘‘ 
beruhen, z. B. einer kolloidfällenden Wirkung der schwereren Ionen, die 
nur neben anderen Reaktionen die Assimilation verhindert. Bei Ba und 
auch Sr ist solch eine Wirkung denkbar, aber in Anbetracht der verhältnis- 
mäßig niedrigen Konzentrationen und der kurzen Einwirkungsdauer 
kaum wahrscheinlich. Es konnten auch keine Beschädigungen der 
Wurzeln wahrgenommen werden, und auch die NO,-Speicherung ist 
nicht beeinträchtigt. Bei Ca wie bei den übrigen Ionen ist diese Möglich- 
keit ganz ausgeschlossen, weil sie nur in physiologisch normalen Konzen- 
trationen zugesetzt worden sind. 

Der zweite Einwand lautet: Die Hemmung beruht nur auf ungleichem 
Zuwachs, der seinerseits den Nitratverbrauch beeinflußt. Die Frisch- 
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gewichtzunahme der Wurzeln betrug während der Versuchszeit etwa 
30%, die Gewichte wurden immer am Ende der Versuche ermittelt. 
Die Werte sind jedoch in den Tabellen nicht mitgeteilt worden, lediglich 
weil sie sehr geringfiigige Variation aufwiesen, im allgemeinen nicht mehr 
als + 5%, gréBere Unterschiede kamen wegen zufälliger Ungleichheiten 
des Materials vor, sie konnten allerdings nie mit den Unterschieden der 
Assimilationsgeschwindigkeit in Zusammenhang gebracht werden. Es 
ist auch früher gezeigt worden, daB bei dieser kurzen Versuchsdauer die 
Zuwachsgeschwindigkeit fiir die Assimilation ohne Belang ist. 

Die Einwirkung der Kationen hangt vielleicht mehr mit der Aufnahme 
und weniger mit der Assimilation zusammen; bekanntlich wird die 
Anionenaufnahme erschwert, wenn die begleitenden Kationen langsamer 
aufgenommen werden. Dieser Einwand ist schon durch die früher hervor- 
gehobene Tatsache widerlegt worden, daB die Assimilation isolierter 
Wurzeln von der Aufnahmegeschwindigkeit weitgehend unabhangig ist 
(Burström 1939c). Die Aufnahme ist ,,iiberdimensioniert‘‘, was sich 
in der reichlichen Nitratspeicherung zeigt. Die hier mitgeteilten Versuche 
geben dafiir neue Beispiele an. In Tabelle 4 finden wir z. B. bei Ba- und 
in Tabelle 1 bei Ca-Zusatz fast keine Assimilation, obwohl die Wurzeln 
reichlich NO, enthalten, und bei Sr-Zusatz in Tabelle 3 beträgt die Speiche- 
rung fast doppelt so viel wie in reiner KNO,-Lösung; nichtsdestoweniger 
hat die Assimilation auf ein Drittel abgenommen. 

Besonders lehrreich ist in dieser Hinsicht ein Vergleich der reinen 
K- und Na-Lösungen in Tabelle2. In NaNO,-Lösung beträgt die Spei- 
cherung kaum mehr als 35% von derjenigen bei KNO, wegen der lang- 
sameren Aufnahme jenes Kations und der dadurch erschwerten NO,- 
Aufnahme; die Assimilation ist jedoch bei Na eher größer als bei K, was 
mit der geringeren Eintauschfähigkeit des Na-Ions gut im Einklang steht. 

Aus diesen Versuchen geht somit hervor, daß die Neutralsalzwir- 
kungen auf einer Einwirkung der Kationen, beruht und daß innerhalb 
homologer Kationenreihen die Hemmung 
mit steigendem Eintauschbestreben ansteigt. Tabelle 5. KNO, */s99-mol, MgSO, 

Es sei ein weiterer Versuch mitgeteilt, /sw Phosphatpuffer */ aoo-mol, 

2 4 . PH 7,5, Glucose !/,,-mol. 
bei dem alle als biogen anerkannten yerschiedene Schwermetall- 
Spurenelemente mit Mn und Feverglichen zusätze. Luft. Wurzelbrei. 
wurden (Tabelle 5). Jene wurdenineiner NO, „mol pro 60 Pflanzen. 











„A—Z“-Mischung von der Zusammen- ern EU 
setzung H,BO, (etwa 10-5-mol), Cu, Zn, 

Al, Ni und Co (alle als Sulfate in der Keiner . . . . . . . 4,7 
Konzentration 2.10-*-mol), zugesetzt. Mn 12,0 mg/l . . . .| 12,3 
Im Vergleich mit der HoacLAnn-Lôüsung re; mar”. Zen} Ss 
fehlen darin nur Sn, Br, J und Li, von Mn + Fe + „A—Z“ .| 8,6 


denen das letzte schon früher geprüft 
worden ist. Da die Aufnahmegeschwindigkeit dieser Elemente aus 
einer sehr verdünnten Lösung einen unberechenbaren Faktor darstellt, 
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wurde dieser Versuch : mit Wurzelbrei ausgeführt. Wie in früheren 
Versuchen dieser Art wurde auch in diesem Fall ein geringer NO,-Ver- 
brauch auch ohne Mn-Zusatz erhalten, wahrscheinlich dank dem in 
den Wurzeln vorrätigen Mn. Weiterer Zusatz ergab eine starke Be- 
schleunigung der Assimilation, bei Fe-Zusatz dagegen sank sie bis auf 
null herab. „A—Z“-Lösung ergab keinen Effekt, und auch eine Mischung 
aller Elemente, einschließlich Mn, ergab eine Assimilation, die derjenigen 
bei alleiniger Mn-Zufuhr beträchtlich nachstand. 

Es ist damit gezeigt worden, daß nur Mn eine positive Wirkung auf 
die Assimilation ausübt, während alle anderen geprüften Kationen — Alkali- 
und Erdalkalimetalle nebst den biogenen Schwermetallen — auch in niedrigen 
Konzentrationen nachteilig einwirken. 


Einfluß verschiedener Ca-Konzentrationen auf die Assimilation. 
Um die Einwirkung eines Kations auf die Assimilation näher zu ver- 
folgen, wurde Ca ausgewählt; teils besitzt es eine stark hemmende Wir- 
kung, teils stellt es einen normalen Plasmabestandteil dar, weshalb 
schädliche Nebenwirkungen 


Tabelle 6. KNO, "/s99-mol, Mn 3,7 mg/l, Glu - “ > 
cose 1/,9-mol, CaSO, variiert. Luft. Intakte kaum zu befürchten sind. 











Wurzeln. NO, umol pro 100 Pflanzen. i Vier Versuche werden 
mitgeteilt, bei denen die 

080. NO, ——  Ca-Wirkung auf verschie- 
[aufgenommen | gespeichert |assimiliert dene Weise verfolgt wurde. 

Der Versuch in Tabelle 6 

me bm a 150 wurde in der gleichen Weise 
12000 Pr ne A wie die in den Tabellen 1 
poe 164 ‚115 49 und 2 angeordnet; der Ca- 











Gehalt wurde zwischen 0 
und */sg9-mol variiert. Die Assimilationshemmung weist hier einen 
Verlauf auf, der fiir einen Kationen-Antagonismus bezeichnend ist. Bis 
zu einer Konzentration 


Tabelle 7. KNO, Yo Mn 3,7 mg/l, Phosphatpuffer von 1/s999-mol fehlt jede 


1/200-M0L, py 5,5, Glucose 1/,99-mol, CaSO, variiert. on - N. 
Luft. Intakte Wurzeln. NO, und Mn pmol pro Ungiinstige Einwirkung 











100 Pflanzen. von Ca, danach sinkt 

NO, 2 die Assimilation schnell 

Cao. so ri u. |: ns: auf sehr niedrige Werte 

genommen| speichert |@ssimiliert|genommen herab. In Tabelle 1 

wurde dagegen eine 

1 ° =. = = ke — starke Hemmung schon 
esse 31,6 21,9 , 0,47 x 

21/0000 zu 21,8 5,3 0,56 bei 2/s999-mol erhalten. 

1/ ,7 25,4 ~0 0,01 indivi ‘s 

1/2000 233 245 ns 0 Von individuellen Ver 














schiedenheiten der Ver- 
suche abgesehen, ist es offenbar, daB in einem System von dieser Zu- 
sammensetzung Ca 4/3999-mol die kritische Grenze darstellt, bei der die 
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Assimilationshemmung einsetzt. Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, ist aber 
die Mn-Aufnahme bei dieser Konzentration noch normal, die Hem- 
mung beruht somit nicht lediglich auf einem Aufnahmeantagonismus. 
Noch deutlicher geht dies aus Tabelle 7 hervor. 

In diesem Versuch wurde der Nährlôsung auch , / gen u 
K—Na-Phosphatpuffer vom py 5,5 zugesetzt. Die Phosphatpuffer 
Ca-Wirkung wird dadurch beträchtlich verstärkt, Y/,o-mol, px 7,5, 
schon bei 1/4999-Mol wird die Assimilation auf die Glucose */19-mol, 
Hälfte vermindert; es beruht dies anscheinend auf CaSO, variiert. 
i = Luft. Wurzelbrei. 
den gemeinsamen Wirkungen von Ca und der hohen NO, smol pro 
K-Konzentration der Lésung. Die Mn-Aufnahme 100 Pflanzen. 











wird jedoch erst bei höheren Ca Konzentrationen CaSO, No, 
beeintrachtigt. — Es kann bemerkt werden, daB bei mol assimiliert 
den beiden höchsten Ca-Konzentrationen die Mn- A 139 
Aufnahme vollständig sistiert ist, dabei beträgt Min 8,8 
auch die Assimilation null, was unbedingt gefordert 1/2000 1,9 
werden muß, wenn Mn an der Assimilation teil- ieee as 
nimmt. + 


Der Vollständigkeit halber sei auch ein Versuch mitgeteilt, der mit 
Wurzelbrei ausgeführt wurde (Tabelle 8). Das Ergebnis stimmt mit dem 


der vorhergehenden Ver- 

suche überein. Wegen Ca- Tabelle 9. Vorbehandlung 1,5 St. in Mn 

Phosphatausfällung sind die 7,3 mg/l. Danach 22 St. in KNO, 1/s99-mol, 
« = Glucose 1/,,-mol, Ca variiert. Luft. In- 

beiden höchsten Ca-Konzen- +akte Wurzeln. NO, umol pro 60 Pflanzen. 

trationen mit den anderen WO 











nicht vergleichbar, die Assi- — 

milation diirfte aber unter ev arcs Cen remet ago 

allen Umständen bei diesen 0 29,9 16,8 13,1 

.Ca-Gehalten ganz unter- Ma 36,0 25,5 10,5 

drückt sein. ‚je ne a 
Nach einem anderen Plan rc 18,7 18,6 01 











wurde der Versuch in Ta- 

belle 9 ausgeführt. Die Wurzeln wurden zuerst während 1!/, Stunde in 
Mn-Lösung gebracht, sie haben dabei etwas Mn aufgenommen. Alsdann 
wurden sie in Mn-freie KNO,-Lösungen mit variierten CaSO,-Zusätzen 
überführt. Wir finden dann, daß die Wurzeln ohne CaSO, ergiebig NO, 
assimiliert haben, was sonst in Mn-freien Lösungen nie eintrifft. Es 
muß dies der Vorbehandlung — d. h. der vorhergehenden Mn-Auf- 
nahme — zugeschrieben werden. Die Wurzeln sind lediglich wegen 
ihres Mn-Gehaltes zur Assimilation befähigt und nicht wegen eines 
etwaigen Zusammenhangs mit der MnAufnahme. Weiter finden wir, 
daß CaSO,-Zusatz die Assimilation genau so hemmt, wie wenn Mn in 


1 Fällung von Ca-Phosphat, py mittels K,PO, auf 7,5 gebracht. 
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der Lésung anwesend gewesen ware. Es liegt hier ein entscheidender 
Beweis dafiir vor, daB die Kationenhemmung nicht — oder nicht in 
erster Linie — auf einer antagonistischen Verminderung der Mn-Auf- 
nahme beruht und auch nicht nur auf einem erschwerten Eintritt von 
Mn in das wirksame System. Auch dasjenige Mn, das schon aufge- 
nommen und imstande ist, Assimilation hervorzurufen, wird leicht 
durch Ca verdrängt, wodurch die Assimilation abnimmt. Es geht daraus 
mit aller Deutlichkeit hervor, daß sich die Ca-Wirkung in jeder Hinsicht 
so verhält, wie es von einem Kationenaustausch gefordert werden muß. 


Assimilation aus vollständigen Nährlösungen. 


Nachdem es sich somit herausgestellt hat, daß sämtliche Kationen — 
Mn ausgenommen — in Konzentrationen von >#/so.-mol mehr oder 
weniger stark hemmend auf die Assimilation einwirken, und daß diese 
Wirkung bei gleichzeitigem Zusatz von z.B. Ca und K verstärkt wird, 
erhebt sich die Frage, wie sich die Wurzeln in einer vollständigen Nähr- 
lösung verhalten. Diese enthält Ca und Fe in sehr wirksamen Konzentra- 
tionen und daneben auch die weniger wirksamen Mg und K nebst anderen 
Kationen wie Na. Die Vorstellung ist naheliegend, daß unter solchen 
Bedingungen die Assimilation’ aufhören oder wenigstens stark einge- 
schränkt werden muß. Bei ganzen, normal ernährten Pflanzen würde 
demnach die Assimilation in den Wurzeln ohne Bedeutung sein, das 

Nitrat würde unter natür- 
Tabelle 10. K-Na-Phosphatpuffer ‘/599-Mol, lichen Bedingungen nur in 


pa 5,5, KNO, 1/s99-mol, CaSO, 1/1999 - mol, = 

MgSO, "/,.0-mol, Fe3,9mg/l, Glucose!/,.mol, oon Ey "7" gen ee i 

Mn variiert. Intakte Wurzeln. Luft. ee SS AS: WERDE: eee 
NO, umol pro 60 Pflanzen. assimiliert werden. Anderer- 


seits weiß man, daß isolierte 











NO, 
Mn mg/l Wurzeln unbegrenzt lange in 
u = + Le. ert | ort einem Medium mit Nitrat als 
0 30,5 24,5 6,0 N-Quelle gedeihen können, 
0,37 37,5 19,5 18,0 und daß sie folglich darinNO, 
1,23 42,9 20,9 22,0 ey 
37 43,6 234 20 2 assimilieren. : 
12,3 31,2 17,8 13,4 In Tabelle 10 wurde die 








Einwirkung steigender Mn-Zu- 
sätze zu einer im übrigen vollständigen Nährlösung untersucht. Die 
Lösung enthielt K, Na, Ca, Mg, Fe, P, S und NO,, es fehlten darin nur 
die Spurenelemente, die jedoch in diesem Zusammenhang eine unter- 
geordnete Rolle spielen dürften, nebst dem in der Regel anwesenden 
CI, das aus analytischen Gründen richt zugesetzt werden konnte. CaSO, 
kommt darin in einer Konzentration von 1/,,%-mol vor, die allein zu- 
gesetzt eine nur geringe Assimilation gestattet. Der Versuch zeigt aber, 
daß bei einer Mn-Konzentration von 1—4 mg/l die Assimilation fast 
normal vor sich geht; ein Verbrauch von etwa 20 «-mol NO, entspricht 
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der hôchsten Leistung der isolierten Wurzeln. Das Mn-Optimum liegt 
niedrig, bei etwa 1,2 mg/l. Ohne Mn wurde, wie immer, nur eine 
unbetrachtliche Assimilation erhalten. 

Der Widerspruch zwischen diesem Versuch und den vorhergehenden 
erhalt durch die folgenden Versuche seine Erklarung: 


Tabelle 11. KNO, */s99-mol, Glucose 1/,,-mol, K-Na-Phosphatpuffer 1/,,-mol, 
Px 5,5, Mn 3,7 mg/l. Mit oder ohne CaSO, 1/,,9-mol, Fe 3,9 mg/l, MgSO, ¥/,999-mol. 
Luft. Intakte Wurzeln. NO, und Mn umol pro 80 Pflanzen. 























NO, Mn 
Zusatz 
aufgenommen | gespeichert | assimiliert [Aufgenommen 

a. + ns es tee 36,3 18,3 18,0 1,37 
Cs. oe ee es 22,1 14,6 7,5 0,11 
Cat Be. «i wa Sian 36,1 23,1 13,0 0,36 
| ae ee: eee ae 40,1 26,5 13,6 0,34 

Ca + Fe + Mg (= vollständige 
Nährlösung). . : . . . . . 38,9 ,2 19,7 0,37 


Tabelle 11 berichtet über Versuche, in welchen nacheinander die 
notwendigen Kationen Ca, Fe und Mg zugesetzt wurden. K geht schon 
im Nitrat und Phosphat ein. Ein Zusatz nur von Ca wirkt, wie früher, 
stark hemmend. Wird aber Ca mit Fe oder Mg kombiniert, so steigt die 
Assimilation etwas an, und der Hôchstwert der Assimilation wird in 
vollständiger Nährlösung erhalten. 

Vergleichen wir diesen Versuch mit dem folgenden (Tabelle 12): Ca, 
Mg und Fe wurden auch hier schrittweise zugesetzt, aber in umgekehrter 
Reihenfolge: Zuerst Fe allein — die Hemmung beträgt dabei etwa 50% —, 
dann Fe + Ca oder Fe + Mg — diese beiden Kombinationen geben etwas 
höhere Assimilation als nur Fe — und zuletzt alle drei Kationen, wobei 
die Assimilation noch mehr ansteigt. Wir finden also in diesen kombinier- 
ten Lösungen eine günstige Wirkung des sonst immer stark hemmenden 
Ca. Bei diesem Versuch ist die Assimilation aus vollständiger Nähr- 
lösung etwas geringer als bei nur K + Mn, in Tabelle 11 etwas größer. 
Der Unterschied dürfte belanglos sein. 


Tabelle 12. KNO,1/s99-mol, K-Na-Phosphatpuffer!/,.-mol, py 5,5, Mn 3,7 mg/l, 
Glucose 1/,%9-mol. Mit oder ohne Fe 3,9 mg/l, CaSO, "/;ooo-mol, MgSO, !/;ooo-mol. 
Luft. Intakte Wurzeln. NO, und Mnymol pro 60 Pflanzen. 




















NO, Mn 
op aufgenommen gespeichert | assimiliert aufgenommen 
| 
ET n  . 46,3 20,7 | 25,6 1,74 
wu. . Stepan TE 39,3 25,2. | :-141 1,60 
pes essen Kisiergef 45,2 28,8 | 16,4 0,70 
ee ee ee 42,8 25,0 17,8 0,85 
Fe + Ca + Mg (= — | 
Nährlösung). . . . . . . 44,0 23,2 | 20,8 0,31 
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Allein zugesetzt oder nur mit K kombiniert wirken alle Kationen — 
mit Ausnahme von Mn — auf die Assimilation hemmend ein. In Kom- 
binationen von drei oder mehreren Kationen wird aber dieser Effekt immer 
weiter abgeschwächt und kann in der vollständigen Nährlösung fehlen! Die 
hemmenden Wirkungen der verschiedenen Kationen scheinen einander 
abzuschwächen oder sogar ganz aufzuheben. 

Dieser Umstand spiegelt sich gewissermaBen auch in der Mn-Auf- 
nahme wieder. In Tabelle 11 ist die antagonistische Wirkung von Ca 
auf die Mn-Aufnahme sehr ausgeprägt, sie wird aber durch Zufuhr von 
Mg oder Fe betrachtlich vermindert. Ein strenger Parallelismus von 
Mn-Aufnahme und NO,-Assimilation ergibt sich aber aus früher erwähn- 
ten Ursachen auch hier nicht und noch weniger in Tabelle 12. Es hat 
sich im allgemeinen herausgestellt, daß die Assimilation kaum von der 
Mn-Aufnahme abhängt, sofern diese nur wenigstens 0,3 umol pro Gramm 
Wurzelfrischgewicht beträgt. @rößere Aufnahme stellt anscheinend einen 
Luxuskonsum dar, der nicht ausgenutzt werden kann; die Assimilation 
kann größer oder kleiner ausfallen, je nach der Wirkung anderer anwesender 
Kationen. Sinkt aber die Mn-Aufnahme unter diese Grenze herab, so nimmt 
auch die Assimilation immer ab. Jedoch darf man sich keinenfalls die 
Sachlage so vorstellen, daß diese 0,3 umol an der Assimilation beteiligt 

sind, die wirksame Mn- 
Tabelle 13. KNO, ‘/599-mol, K-Na-Phosphat- Menge ist wahrscheinlich 
Puffer */ag-mol, MgSO, */s9q9-mol, Mn 3,7 mg/l, „ußerordentlich viel kleiner. 











Fe 4,5 mg/l, Glucose!/,,-mol, CaSO, variiert. * » 
Luft. Intakte Wurzeln. NO, nmol pro Die abgeschwachte Hem- 
60 Pflanzen. mung in vollständigen Nahr- 
we lösungen tritt auch in Ta- 
= es “sem belle 13 gut zutage. Es 
anne... et ot wurde hier Ca genau wie in 
0 51,7 35,8 15,9 den Versuchen des vorher- 
| Av 50,1 34,0 16,1 gehenden Abschnittes vari- 
pe 2 u in iert, obwohl bei Anwesenheit 
= 47,4 37.3 10.1 von Mg und Fe nebst K. 











1 

a | Anstatt der Hemmung 
finden wir noch bei Ca 1/,%9-mol eine deutliche Beschleunigung der 
Assimilation, erst bei noch gréBerem Ca-Zusatz setzt die Hemmung ein. 

Warum die Kationenhemmungen einander aufheben, kann nicht 
entschieden werden. Im AnschluB an die aufgestellte Arbeitshypothese 
wiirde man sich vorstellen kénnen, daB sich die Adsorptionskonkurrenz 
der Ionen auf diese Weise äuBert. Klarheit hieriiber läBt sich jedoch 
nicht erhalten, weil es an Ankniipfungspunkten aus der Kolloidchemie 
fehlt. Der gleichfalls abgeschwächte Aufnahmeantagonismus deutet 
jedoch in dieser Richtung hin. 

Es muß hier noch einmal betont werden, daß die Zuwachsgeschwindig- 
keit: ohne Bedeutung ist; bei vollständigen Nährlösungen liegt die 
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Annahme eines beschleunigten Zuwachses besonders nahe. DaB diese 
Möglichkeit aber nicht zutrifft, kann z. B. aus dem vorletzten Versuch 
herausgelesen werden, bei dem das Frischgewicht der fünf Versuchs- 
glieder je 1,06, 1,04, 1,04, 1,01 und 1,09 g pro 80 Pflanzen betrug gegen 
ein Anfangsgewicht von 0,80 g. 

Die geschilderte Einwirkung der 3-Ionen-Gemische und vollständigen 
Nährlösungen erweckt besonders Interesse als Beitrag zur Aufklärung 
des Begriffes ,,balancierte Lösung‘. Nach üblichen Vorstellungen liegt 
die Bedeutung des Ausbalancierens z. B. in Entgiftung, in Herstellung 
einer geeigneten Hydratation oder eines geeigneten Quellungszustandes 
des Plasmas oder darin, daß für optimale Aufnahme aller notwendigen 
Nährstoffe Sorge getragen wird. Es sind dies alles Wirkungen, die den 
statischen Zustand des Plasmas oder die Stoffresorption berühren. Jetzt 
wird ein Beispiel dafür gegeben, daß das Ausbalancieren auch eine direkte 
Bedeutung für den Verlauf eines vitalen Teils des Stoffumsatzes in der 
Wurzel hat. 

Das Ausbalancieren der Lösung bedeutet unter anderen, daß die 
Ionen an den Oberflächen der Plasmakolloide in solchen Verhältnissen 
eingetauscht werden, daß diese ihre normale Tätigkeit erfüllen können 
etwa derart, daß, wenn es sich wie in diesem Fall um Redoxvorgänge 
handelt, die richtigen Oberflächenpotentiale hergestellt werden (vgl. 
LunpecÂrpx 1939a, b). 


Der Angriffspunkt des Mangans bei der Assimilation. 


Nach üblichen Vorstellungen verläuft die Nitratassimilation über die 
Stufen HNO, ~ HNO, — NH, + RNH,. Bekanntlich werden auch 
andere Wege in Erwägung gezogen, z. B. eine Bildung von NH,OH an- 
statt NH, oder direkte Assimilation von HNO, ohne weitere anorganische 
Zwischenstufen (vgl. OPPENHEIMER 1933). Die Mehrzahl der aufgestellten 
Theorien ist aber, obwohl natürlich chemisch einwandfrei, weniger 
physiologisch gegründet. Die Bildung von HNO, aus HNO, wird jedoch 
meistens als das erste Glied der Nitratreduktion betrachtet. Es muß 
jedoch betont werden, daß die experimentellen Stützen für diese Ansicht 
weniger als einwandfrei sind. Es wird öfters stillschweigend angenommen, 
daß NO, über NO, passieren muß, dies ist natürlich insofern richtig, 
wenn man dabei nur an die Oxydationsstufe des Nitrits denkt; es ist aber 
nicht a priori notwendig, daß die Reduktion über freie HNO,! geht, die 
als Zwischenprodukt im Plasma auftritt und alsdann weiter verarbeitet 
wird. Bakterien und Pilze können dabei außer acht gelassen werden, 
weil diese mit Redoxsystemen ausgerüstet sein können, die nicht bei 
höheren Pflanzen wiedergefunden werden. Über das Auftreten von HNO, 


ı Mit HNO, wird in der folgenden Darstellung nicht nur die undissoziierte 
Säure, sondern auch NO,’ verstanden. 
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nach NO,-Zusatz liegen zwar auch für höhere Pflanzen zahlreiche Beob- 
achtungen vor, es handelt sich jedoch immer um winzige Mengen, und sie 
treten öfters auf solche regellose Weise auf, daß bezweifelt werden kann, 
daß wirklich von Zwischen- und nicht Nebenprodukten die Rede ist. 
Schon WARBURG und NEGELEIN (1920) betrachteten die NO,-Produktion 
bei Anaerobiose als ein Seitengeleise, auf das die normale Reduktion 
eingeschaltet werden konnte. 

Wenn wir vorläufig annehmen, daß das NO, zuerst zu freier HNO, 
reduziert wird, so erhebt sich die Frage, wo die Mitwirkung des Mangans 
einsetzt, ob bei der Bildung von HNO,, bei deren weiterer Reduktion, 
oder bei beiden Reaktionen. 

Es scheint selbstverständlich zu sein, daß Mn schon an der Reduktion 
NO,—NO, beteiligt sein muß, weil in den Versuchen nur der NO,-Ver- 
brauch ermittelt wurde und es sich dabei herausgestellt hat, daß dieser 
bei Mn-Mangel aufhört. Diese Annahme ist jedoch nicht ohne weiteres 
notwendig. Man würde sich vorstellen können, daß nur die NO,-Reduk- 
tion bei Mn-Mangel gehemmt wird, und die NO,-Reduktion nur aufhört, 
weil sich das Reduktionsprodukt — HNO, — in den Geweben ansammelt. 
Dann muß aber HNO, nachgewiesen werden können. Bekanntlich kann 
sie in der Pflanze nur in winzigen Mengen gespeichert werden, weil sie 
normal schnell verarbeitet oder auf andere Weise verbraucht wird. 
Werden die Wurzeln mit Nitrit ernährt, so tritt dieses immer in den 
Geweben auf, und zwar in Mengen zwischen 0,05 und 0,1umol pro Gramm 
Wurzelgewicht. Es zeigt sich also, daß eine gewisse — allerdings sehr 
geringe — HNO,-Konzentration in den Wurzeln vorkommen kann. In 
mit NO, ernährten Wurzeln tritt jedoch HNO, auch bei Mn-Mangel 
nicht auf. Die Empfindlichkeit des Reagenses (GRIESS-ILOSvAY) erlaubt 
jedoch den Nachweis von 0,003 umol. Es kann somit geschlossen werden, 
daß bei Mn-Mangel HNO, nicht gebildet wird, und daß deshalb schon 
die Reduktion HNO,—HNO, ausfällt. Dasselbe kann auch auf andere, 
indirekte Weise dargetan werden. 

Nach Morues (1938) kann in lebenden Zellen, die mit HNO, ernährt 
werden, eine nicht-fermentative Stickstoffentbindung nach dem Schema 
HNO, + RNH, > N, + H,0 + ROH verwirklicht werden. Wie unten 

igt wird, kommen auch in den von uns benutzten Wurzeln bei HNO,- 
Zufuhr Nitritverluste vor, die mit einer wirklichen Assimilation nichts 
gemeinsam haben, sondern wahrscheinlich auf einer N,-Entbindung nach 
obenstehender Formel beruhen. Nehmen wir an, daß bei Mn-Mangel 
nur die Assimilation von HNO,, nicht aber ihre Bildung unterdrückt wird, 
so muß jedenfalls der nichtfermentative HNO,-Verbrauch weitergehen. 
können, und dadurch auch NO, verloren gehen. Dies ist aber nicht der Fall. 

Es kann also gezeigt werden, daß Mn schon bei der Reduktion HNO, > 
HNO, mitwirkt. Die nächste Frage wird dann, ob es auch an der weiteren 
Reduktion des Nitrits teilnimmt. 
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Diese Frage könnte anscheinend sehr leicht durch Zufuhr von HNO, 
bei An- und Abwesenheit von Mn beantwortet werden. ’ 

Dabei muß aber auch die N,-Entbindung aus HNO, berücksichtigt 
werden. Wenn nur die HNO,-Verluste der Versuchsgefäße bestimmt 
werden, so können aus den ermittelten Werten eigentlich keine sicheren 
Rückschlüsse auf die Größe der HNO,-Assimilation gezogen werden. 
Andererseits ist es nicht möglich, die Vermehrung von organischem N 
in den Wurzeln mit befriedigender Genauigkeit zu bestimmen, weil die 
Assimilation im Durchschnitt nur 0,15 — bestenfalls 0,30 — mg beträgt 
gegen einen Anfangsgehalt der Wurzeln von etwa 6mgN, der auch 
Schwankungen unterliegt. 

Mehrere Versuche wurden über die HNO,-Aufnahme ausgeführt, bei 
allen wurden jedoch HNO,-Verluste aufgefunden, die den normalen 
NO,-Verbrauch weit übertrafen und die mit einer wirklichen Assimilation 
nieht zusammenhängen konnten. Besondere Vorsichtsmaßregeln wurden 
getroffen, um Verluste während des Autoklavierens der Lösungen zu 
verhindern. — Ein Beispiel 


wird in Tabell ‘tao. Labelle 14. Na-Phosphatpuffer 1/,,-mol, 
ee abelle 14 mitge = 7,0; NaNO, moi. Mit und ohne Glu- 


cose 1/,9-mol, Mn 1,8 mg/l, CaSO, 1/,599-Mol. 
Ohne Zusatz von Glu- Intakte Wurzeln. Luft. NO, pmol pro 











cose und Mangan wurde ein 60 Pflanzen. 
HNO,-Verlust von 26.5umol No. 
gefunden. Ebensowenig wie Zusatz Tr ET 
die Wurzeln ohne Glucose- verbrauch | verbrauch 
Zufuhr NO, assimilieren F 
können, dürften sie zur  Gluome | 301 | 3,6 
HNO,-Assimilation befähigt = ERRRHTRT 2 u 

* ucose + Mn . . . . . ÿ - 
sein. Der KH-Bedarf muB dass ce Dors Oui: 377 112 








in den beiden Fällen fast +: à 
gleich sein. Dieser Verlust ist deshalb wahrscheinlich dem nicht-fermen- 
tativen HNO,-Verbrauch von MoTHEs gleichzusetzen. Mn-Zusatz ändert 
daran nichts, und auch Glucosezusatz ergibt einen unbeträchtlich ge- 
steigerten Verbrauch. Dies wäre auch zu erwarten, wenn es sich um 
eine N,-Entbindung handelt, weil wir keine Veranlassung haben, anzu- 
nehmen, daß diese von Glucose oder von Mn beeinflußt wird. Bei Zusatz 
von Glucose + Mn steigt aber der Verbrauch rasch an und übertrifft 
die Kontrolle mit 18,5 umol. Wird dazu noch CaSO, zugesetzt, so nimmt 
der HNO,-Verbrauch wieder ab. Wenn man die allerdings willkürliche 
Annahme macht, daß der nicht-fermentative Verbrauch konstant ist 
und einfach von dem Gesamtverbrauch abgezogen werden kann, so 
erhalten wir Werte wie die in der letzten Kolumne in Tabelle 14. Wir 
finden einen durch Mn hervorgerufenen Mehrverbrauch, der sich genau so 
verhält wie die NO,-Assimilation in einem ähnlichen System, und auch 
quantitativ damit übereinstimmt. 
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Durch Variieren der Mn-Konzentration wird auch eine regelmäßige 
Optimumkurve für die Einwirkung des Mangans erhalten (Tabelle 15). 

Daß Mn den HNO,-Verbrauch beschleunigt, ist offenbar und auch, daß 
dieser Mn-Effekt mit dem auf die NO,-Assimilation in jeder Hinsicht 
übereinstimmt. Es kann deshalb angenommen werden, daß sowohl die 
Tabelle 15. Na-K-Phosphatpuf- ES ge Mr FARMER 
fer %sw-mol, px 7,0, KNO, Yaoo- ängig sind. Mn sollte dem- 
mol, Glucose !/,,g-mol. Mn vari- nach sowohl an der Reduktion NO,— NO, 
iert. Luft. Intakte Wurzeln. als auch an der weiteren Verarbeitung des 








NO, „mol pro 80 Pflanzen. Nitrits teilnehmen, und Mn geht in beiden 

= NO, Fällen dieselbe oder eine ähnliche labile 
mg/l | Gesamt. | Mehr Bindung ein. 

verbrauch | verbrauch Es empfiehlt sich dann noch einmal, 





die Frage aufzunehmen, ob freie HNO, 








0 ‘ 

0,37 34,4 9,1 als Zwischenprodukt bei der NO,-Re- 
Le od ps duktion aufgefaBt werden soll. In den 
123 33.6 83 von Mores (1938) untersuchten Pilz- 


kulturen kommt eine N,-Entbindung 
auch nach NO,-Zusatz vor, es muB dann intermediär — oder als reich- 

liches Nebenprodukt — HNO, “auftreten. In Blättern höherer Pflan- 

zen finden solche N-Verluste he NO,-Darreichung nicht statt, es kann 
dann nicht HNO, auf solche Weise freigemacht werden, daß es dieselben 
Reaktionen wie Nitrit, welches in das Plasma von außen her eingeführt 
wurde, gibt. MorHes meint kurzweg, daß das Nitritstadium zu schnell 
durchschritten wird. 

Da gezeigt worden ist, daß bei den von uns untersuchten Wurzeln 
gleichartige Mn-haltige Systeme Bildung und Verarbeitung von HNO, 
hervorrufen, so liegt die Annahme nahe, daß in der Tat ein einziges 
Redoxsystem sich an der gesamten Reduktion des Nitrats beteiligt. HNO, 
ist dann ein Zwischenprodukt nur in dem Sinn, daß ihre Oxydationsstufe 
durchschritten werden muß, freie HNO, würde aber im Plasma als Zwischen- 
produkt, überhau pt nicht auftreten. 

Daß höhere Pflanzen imstande sind, HNO, zu nur HNO, zu redu- 
zieren, unterliegt keinem Zweifel. Es ist jedoch eine allgemeine Erfahrung, 
daß das NO,, das in höheren Pflanzen beobachtet worden ist, nur vorüber- 
gehend (vgl. NIGHTINGALE 1937) oder unregelmäßig (vgl. Literatur bei 
Morues 1938) auftritt, oder unter extremen physiologischen Verhält- 
nissen (Anaerobiose, WARBURG und NEGELEIN 1920). Keine bis jetzt 
bekannte Tatsache widerspricht der Ansicht der letztgenannten Forscher, 
daß dieses Nitrit nur ein Nebenprodukt und keinen Überschuß eines 
Zwischenproduktes darstellt. 

Besonders die Ergebnisse der Reduktion von Nitrat zu Nitrit in vitro 
werden herangezogen, um die Auffassung von HNO, als Zwischenprodukt 
der NO,-Reduktion zu stützen. Wie früher hervorgehoben worden ist 








Die Rolle des Mangans bei der Nitratassimilation. 145 


(BursTRÔM 1937, 1939a), stimmen die diesbezüglichen Angaben sehr 
schlecht überein, und in einigen Fällen z. B. bei ECKERSON (1924) scheint 
die HNO,-Bildung sogar nicht-enzymatischer Natur sein. 

Gewisse Beobachtungen, die über die Nitratassimilation durch asep- 
tischen Brei gemacht worden sind, deuten aber bestimmt auf das Nicht- 
auftreten freier HNO, als Zwischenprodukt hin. Zuerst muß aber mit 
einigen Worten die Zuverlässigkeit erörtert werden, die diesen Versuchen 
beigemessen werden kann. In den vorhergehenden Abschnitten ist 
hervorgehoben worden, daß die Assimilation durch Brei in allen charak- 
teristischen Zügen mit der der intakten Wurzel übereinstimmt, sowohl 
hinsichtlich der Mn-Abhängigkeit als auch der Kationenhemmungen. 
Weiter kann gezeigt werden, daß diese Assimilation in vitro fermentativ 
ist (Tabelle 16). Bei diesem Versuch wurde teils die Einwirkung von 


frisch bereitetem Brei 

sitanenolé > tail: dis er qu 16. K-Phosphatpuffer 1/,,-mol, pp 7,5, 
’ 1 

. KNO, 1/s99-mol, Glucose 1/,,-mol, Mn 9,9 mg/l. 

Wirkung von solchem, juft. Pflanzenbrei. NO, ‚mol pro 100 Pflanzen. 

der schnell auf 100° 











erhitzt und erst nach Pflanzenteile und Behandlung NO, in 

Abkühlung mit NO,- - 

Lösung versetzt worden pu ya Seti nié 7,3 
EB... D cu te à 12,3 

et Der Versuch wurde Wurzeln + Blatter auf 100° erwarmt . 8,8 

mit Brei aus Wurzeln Wurzeln auf 100° erwärmt .... . (1,8) 

und Blättern ausge- Wurzeln auf 100° erwärmt + Blätter . (2,4) 

Die eingeklammerten Werte fallen innerhalb der 


führt, doch soll auf den 
Unterschied der beiden 
Objekte hier nicht näher eingegangen werden. Es ist nur von Bedeutung, 
daß das wirksame Prinzip wärmelabil ist. 

Es mußte weiter auf mögliche, anorganische Reduktionsprodukte 
geprüft werden. Daß HNO, nicht gebildet wird, ist schon betont worden. 
Auf NH,OH wurde nach ENDRES und KAUFMANN (1937) mit negativem 
Erfolg geprüft. N,-Entbindung dürfte nach Motues (1938) bei py 7,5 
nicht vorkommen können, es konnte dies auch experimentell gezeigt 
werden (vgl. unten). NH, tritt unregelmäßig auf und ist wenigstens 
zum Teil proteolytischen Ursprungs (Burström 1939a). Im Wurzelbrei 
haben wir somit eine enzymatische Reduktion von NO, zu NH, oder RNH,, 
die mit der Assimilation intakter Wurzeln übereinstimmt. Es muß der 
Schluß gezogen werden, daß die beiden Reaktionen identisch sind. Es 
wäre auch kaum wahrscheinlich, daß nur durch einen solchen oberfläch- 
lichen Eingriff wie schnelles mechanisches Zerreiben die NO,-Assimilation 
unterdrückt werden könnte. Nur Vorgänge, die mit der Organisation der 
Zelle als solche zusammenhängen, z.B. die aktive Ionenaufnahme, 
müssen gehemmt werden. 

Nur in.einer Hinsicht liegt ein scharfer Unterschied zwischen beiden 
Versuchsobjekten vor. Im Brei wird bei py 7,5, dem Optimum der NO,- 

10 


Analysenfehlergrenze. 


Planta Bd. 30. 
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Assimilation, zugeführte HNO, nicht angegriffen. Dies konnte in mehreren 
Versuchen festgestellt werden ; nur ein Beispiel wird mitgeteilt (Tabelle 17). 
In diesem Versuch wurden die Einwirkungen von Brei auf KNO, und 
KNO, in Luft und N,-Atmosphäre verglichen. NO, wird normal ver- 
braucht, HNO, wurde dagegen nach 
EN aig Por ds Vaisech‘ quantitativ wiedergefen- 
100” 5, KNO, oder . ‘ 
KNO,"/s99-mol, G1ucose/99-mol, den. Es geht hieraus hervor, daB eine 
Mn 12,3 mg/l. Luft oder N,- N,-Entbindung nicht vorkommt, und daß 
Atmosphäre. Wurzelbrei. in diesem System NO,, aber nicht HNO, 
NO, oder NO, „mol pro 100 agsimiliert werden kann. Damit ist aber 
Femmes ausgeschlossen, daß in diesem Fall bei 
Behandlung NO, oder NO, der NO,-Reduktion freie HNO, voriiber- 
gehend gebildet und alsdann weiter ver- 











KNO, iat 9,7 arbeitet wird. Warum dieses System 
a 6, nicht HNO,, wohl aber NO, angreifen 
KNo! tab Ce kann, obwohl die intakten Wurzeln: beide 


‘gleich schnell assimilieren, konnte nicht 
nn werden. Es kann aber darauf hingewiesen werden, daß 
die NO,-Reduktion eine steile py-Kurve besitzt (Burstrém 1939a). 
Mit HNO, konnten Versuche ‘bei py < 6 nicht angestellt werden, teils 
liegt die Gefahr einer N,-Entbindung vor, teils kann sogar HNO, aus 
den stark durchlüfteten Versuchsgefäßen entweichen, und dieser NO,- 
Verlust könnte mit einem NO,-Verbrauch verwechselt werden. 

Alle Tatsachen sprechen somit zugunsten der Ansicht, daß die ge- 
samte Reduktion des Nitrats in einem einheitlichen System verläuft, und 
daß dabei von anorganischen Zwischenstufen höchsten NH, in freier 
Form auftritt. 

Es muß dann aufs neue die Frage aufgestellt werden, wo die Einwir- 
kung des Mangans einsetzt. Man würde sich nämlich vorstellen können, 
daß nicht die Reduktion von Nitrat und Nitrit durch Mn katalysiert sei, 
sondern nur die darauffolgende eigentliche Assimilation, und daß jene 
nur wegen Anreicherung der Reduktionsprodukte verhindert werde. 
Als solches kann aber auf Grund obenstehender Ausführungen nur NH, 
in Betracht kommen. Dieses tritt, wie oben erwähnt, im Brei unregel- 
mäßig auf, in intakten Wurzeln ist sein Vorkommen zweifelhaft. Es ist 
jedoch kaum wahrscheinlich, daß eine jedenfalls sehr niedrige NH,- 
Konzentration die NO,-Reduktion vollständig lähmen könnte. PRIA- 
NISCHNIKOW (1933/34) hat Beispiele dafür beigebracht, daß, wenn die 
NH,-Assimilation wegen KH-Mangels unterdrückt wird, die NO,-Reduk- 
tion trotzdem weitergehen kann, sogar so weit, daß unversehrte Wurzeln 
NH, auszuscheiden beginnen. 

Die nächstliegende Annahme ist deshalb auch die wahrscheinlichste, 
nämlich, daß schon das Anfangsstadium der Nitrat- (und Nitrit-) Assimila- 
tion — die Reduktion — durch Mn katalysiert wird. Wie sich die eigent- 
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liche Assimilation, die in intakten Wurzeln in unmittelbarem Zusammen- 
hang mit der Reduktion steht, in dieser Hinsicht verhält, kann vorläufig 
nicht entschieden werden. 


Assimilation und Atmung. 


Schon in der Einleitung wurde auf den Befund von LuUNDEGÂRDH 
(1939c) hingewiesen, daB die aerobe Grundatmung der Wurzel durch 
Mn katalysiert wird. Es fragt sich dann, ob ein direkter Zusammenhang 
zwischen der Mn-katalysierten Nitratassimilation und der ebenfalls 
Mn-katalysierten Atmung besteht. Volle Klarheit hieriiber ist nicht zu 
gewinnen, die folgenden Uberlegungen geben jedoch die gegenwartige 
Lage des Problems an. 

Die Nitratreduktion stellt eine endotherme Reaktion dar, WARBURG 
und NEGELEIN (1920) haben den Energieaufwand für die Reaktion 
HNO, + H,O = NH, + 2 O, zu 68000 cal berechnet. Auch die Assimila- 
tion von NH, sei es eine Aminierung einer Keto- oder Oxysäure, ist 
endotherm, obwohl der Energieaufwand recht gering ist, so sind z. B. 
für die Aminierung von Brenztraubensäure zu Alanin nach nca 
31000 cal erforderlich (vgl. OPPENHEIMER 1933). 

Der gesamte Verlauf der Nitratassimilation von HNO, zu RNH, 
ist mit Energieaufwand verbunden, als Quelle dafür kann nur die At- 
mung in Betracht kommen. Von den zwei Atmungsformen der Weizen- 
wurzel, der Anionenatmung und der Grundatmung, ist jene speziell 
mit der Anionenaufnahme verbunden, wahrend man annehmen muB, 
daß dieser wahrscheinlich eine allgemeinere und vorläufig nicht näher 
festgestellte Bedeutung zukommt. Diese Atmungsform hat sich nach 
LunDEGARDH (1939c) als Mn-katalysiert erwiesen. 

Der gegenwärtige Standpunkt kann also folgendermaßen zusammen- 
gefaßt werden: 

1. Die Reduktion von NO, wird durch Mn katalysiert und muß mit 
einer Atmung verknüpft sein. 

2. Die weitere Assimilation der Reduktionsprodukte ist ebenfalls 
von Atmung abhängig. 

3. Die einzige Atmungsform, die als Energielieferant bei diesen beiden 
Reaktionen gedacht werden kann, ist die Mn-abhängige Grundatmung. 

Ohne auf Einzelheiten weder in dem Atmungsmechanismus noch in 
dem Assimilationsverlauf einzugehen, lassen sich die Vorgänge zwanglos 
vom energetischen Gesichtspunkt aus in Verbindung bringen. 

Es dürfte kaum verfrüht sein, die folgenden Annahmen : zu machen. 
In dem Plasma gibt es ein Redoxsystem, dessen Gleichgewicht nach den 
rein physikalischen Vorstellungen von LUNDEGARDH (1939a, b) u.a. 
durch die Oberflächenpotentiale der Kolloide beherrscht wird, und in 
das Mn dank seines hohen Oxydationspotentials als integrierender Be- 
standteil eingeht. In diesem System verläuft sowohl die Respiration als auch 

10* 











148 Hans Burstrôm : 


die NO,-Assimilation, vielleicht die ganze Proteinsynthese. Durch den 
Glucoseabbau gewinnt das System die fiir die Assimilation notwendige 
Energie und natiirlich auch C-haltiges Baumaterial für die Aminosäure- 
oder Proteinsynthese. 

Es wurde zuerst von WARBURG und NEGELEIN (1920) auf den Zu- 

zwischen NO,-Reduktion und Glucoseabbau hingewiesen. 
Nach ihrer Formel verläuft jene rein anaerob, durch den Sauerstoff 
des Nitrats wird KH mehr oder weniger tief abgebaut, bei Reduktion 
zu NH, quantitativ zu CO, und H,O. Sie geben auch eine theoretische 
Bruttoformel für die Synthese einer beliebigen Aminosäure an. YAMAGATA 
(1934) hat experimentell ermittelte Bruttoformeln mitgeteilt und dabei 
den Zusammenhang NO,-Assimilation-Respiration bestätigen können. 
Nach unseren Ausführungen muß die NO,-Assimilation mit einer aeroben 
Atmung verbunden sein, es muß dann gefordert werden, daß die Assimila- 
tion durch die O,-Spannung beeinflußt wird. 

Der Nachweis dieser Zusammenhänge in intakten Wurzeln ist schwer 
zu führen, weil schon die Ionenaufnahme von der O,-Spannung stark 
abhängig ist, und auch weil sich die O,-Tension im Innern der Wurzel 
jeder Kontrolle entzieht. In Wurzelbrei dagegen, in dem der Aufnahme- 
mechanismus ausgeschaltet ist, finden wir eine beträchtliche Beschleu- 

nigung der NO,-Assimilation bei O,- 

Tabelle 18. K-Phosphatpuffer Zufuhr. Dies wurde schon in Ta- 
1/200-M0l, KINO, ‘/500-mol, Mn 9,9 mg/l. belle 17 angedeutet und konnte 
Mit oder ohne Glucose 1/99-Mol. durch mehrere Versuche bestätigt 


Luft oder N,-Atmosphäre. Wur- “types 5 4 
zelbrei. NO, umol pro 100 Pflanzen. Werden. Wir führen noch ein Bei- 
spiel an (Tabelle 18), bei dem die 








Behandlung te WER kombinierte Einwirkung von Glu- 

cose und Sauerstoff verfolgt wurde. 

Ohne Glucose N, . - - - 2,2 Maximale Assimilation wird nur bei 
ee ae Dei: MES 7 Anwesenheit von O, erhalten, in 
Mit Glucose Luft . . . 14,0 N,-Atmosphäre fällt sie sehr gering 





aus. 

Der Zusammenhang Proteinsynthese — O,-Potential ist besonders von 
Morxes (1933) untersucht worden, der gesteigerte Synthese bei O,- 
Zufuhr nachweisen konnte; es wurde dies in erster Linie durch eine 
Einwirkung der O,-Spannung auf das Synthese und Proteolyse bewirkende 
Enzymsystem erklärt. Seine -Deutungen wurden von ParcH (1934) 
kritisiert, der eine direkte Bedeutung der O,-Spannung für die Protein- 
synthese in Abrede stellt, diese soll unmittelbar nur durch KH- und NH,- 
Zufuhr bestimmt werden. PETRIE (1939) betrachtet ebenfalls die Protein- 
synthese vom Standpunkt des Massenwirkungsgesetzes aus und sieht 
die Bedeutung der Atmung in einer Verschiebung des Gleichgewichts zu- 
gunsten der Proteinstufe. Diese befindet sich in „supra-equilibrium“. 
Es ist schwer einzusehen, daß diese Ausdrucksweise mehr aussagt, als 








Die Rolle des Mangans bei der Nitratassimilation. 149 


daB ein energetischer Zusammenhang zwischen der Respiration und der 
endothermen Synthese besteht. Auf Einzelheiten einzugehen scheint 
kaum berechtigt, da wir in der Tat über den Mechanismus der pflanz- 
lichen Proteinsynthese auBerordentlich wenig sichere Kenntnisse besitzen. 

Wir können aber dabei festhalten, daß der gesamte Verlauf der N- 
Assimilation von der Reduktion der Nitrats bis zur Proteinsynthese eine 
Reihe endothermer Reaktionen bildet. Zwar ist der Energieaufwand z. B. 
bei der Peptidbildung angeblich gering; v. EULER (1938) hat aber mit 
Recht darauf aufmerksam gemacht, „daß über die für die Eiweißsynthese 
im lebenden Organismus aufzuwendende Energie auf Grund anderer 
rein thermochemischer Daten für Peptide und Aminosäuren nur wenig 
gesagt werden kann“. Bei dem mit der Eiweißsynthese aufs engste ver- 
knüpften Plasmaaufbau wird Energie für andere Zwecke als die thermo- 
chemisch zu berechnende Energie der Peptidbildung notwendig. 

Diese Bemerkung kann nicht nur auf die Peptidbildung Anwendung 
finden. Die Teilreaktionen der physiologischen Aufbauvorgänge können 
nicht isoliert betrachtet werden, sondern nur in ihrem physiologischen 
Zusammenhang. Dabei ergibt sich klar die energetische Bedeutung eines 
einheitlichen Mn-haltigen Redoxsystems, in dem gleichzeitig Atmung 
und NO,-Assimilation verlaufen. 


Zusammenfassung. 


In der vorliegenden Arbeit wird über fortgesetzte Untersuchungen 
über die Mitwirkung des Mangans bei der Nitratassimilation durch Weizen- 
wurzeln berichtet: 

1. Es konnte bestätigt werden, daß NO, nur bei Anwesenheit von 
Mn assimiliert wird. 

2. Alle anderen Neutralsalze wirken auf die Assimilation hemmend 
ein; geprüft wurden Li, Na, K, Mg, Ca, Sr, Ba, nebst Schwermetallen 
als Sulfate, Karbonate oder Phosphate. 

3. Es konnte dargetan werden, daß dieser Effekt nur auf der Wirkung 
der Kationen beruht; die Hemmung verhält sich in jeder Hinsicht so, 
als ob ihr ein Kationenumtausch zugrunde liege. 

4. Die folgende Arbeitshypothese wird aufgestellt und durch die 
Ergebnisse bestätigt: Das bei der NO,-Assimilation wirksame Mn liegt 
im Plasma adsorptiv gebunden vor, und die hemmende Wirkung anderer 
Kationen beruht auf einer Verdrängung des Mangans aus dieser Bindung. 

5. Mn nimmt an der Reduktion sowohl von HNO, als auch von HNO, 
teil. Es werden Stützen für die Annahme beigebracht, daß ein einziges 
Redoxsystem die gesamte Reduktion des Nitrats (zu NH, oder RHN,) 
bewirkt. 

6. Der Zusammenhang Grundatmung der Wurzel — NO,-Assimilation 
wird vom energetischen Gesichtspunkte aus erörtert, unter Hinweis 
darauf, daß die beiden Vorgänge durch Mn katalysiert werden. 











150 Hans Burstrôm: Die Rolle des Mangans bei der Nitratassimilation. 


Die Untersuchung wurde durch Unterstützung der Kgl. Akademie der Land- 
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UBER DIE BEEINFLUSSUNG DER STARKEKORNGROSSE 
BEI SOLANUM TUBEROSUM DURCH B-INDOLYLESSIGSAURE. 


Von 


M. Zıka. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Juli 1939.) 


1. Einleitung. 

Uber die Bedeutung der Wuchshormone fiir die Speicherung von 
Reservestoffen ist bisher nichts Näheres bekannt. Demgegeniiber liegen 
bereits Literaturangaben iiber die Wirkung von Zusatzwuchsstoff bei 
der Mobilisierung der Reservestoffe vor. DaB die Stärkehydrolyse nach 
Behandlung der Keimblätter von Pisum sativum durch B-Indolylessig- 
säurepaste beschleunigt wird, wurde von DosräL (1936) festgestellt. Nach 
Kraus, Brown und HAMNER (1936) verschwinden die Stärkekörner in 
den Endodermiszellen der dekapitierten und mit dieser Wuchsstoffpaste 
behandelten Stengel von Phaseolus vulgaris. Durch die Wuchsstoffpaste 
wird die Reservestärke besonders in alternden Pflanzenteilen, wie in den 
basalen Sproßteilen von Circaea intermedia rasch abgebaut (DosTäL und 
HoëEk 1937), und zwar unabhängig von jeglichen Wachstumsvorgängen. 
Hingegen wird der Stärkeschwund in den bepasteten Solanum lycopersi- 
cum-Stengeln mit der Tumorbildung in Zusammenhang gebracht (BoRTH- 
WICK, HAMNER und PARKER 1937). MITCHELL und STUART (1939) wiesen 
in ihren Versuchen über die Einwirkung von B-Indolylessigsäure auf den 
Stoffwechsel bei Phaseolus vulgaris nach, daß bereits eine 0,01% Lösung 
zu starker Abnahme des Zuckergehaltes und zu völligem Schwund von 
Stärke in allen Teilen der Versuchspflanzen führte. Da die Wirkung von 
Wuchsstoff auf die Atmung (Bonner 1936) nicht übereinstimmend ge- 
deutet wird, könnte die Erklärung dafür in der Beschleunigung der Be- 
wegung von Nährstoffen im Protoplasma gesucht werden, ebenso wie 
THIMANN und SwEENEY (1937) den WuchsstoffeinfluB auf die Proto- 
plasmaströmung deuten. Eine wichtige Folge davon ist die von CzAJA 
(1938) festgestellte Trockensubstanzanreicherung in den dekapitierten 
Keimstengeln von Vicia faba durch den Zusatzwuchsstoff. Man be- 
zeichnet deshalb den Wuchsstoff als. Mobilisator, der auf den Precursor 
(FERMAN 1938) bzw. auf die Kaline (WENT 1938) anziehend wirkt. Übri- 
gens handelt es sich in allen diesen Fällen um einen Stoffverbrauch, der 
besonders im Verschwinden fester Reservestoffe, wie Stärke, klar zutage 
tritt. 
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Um so auffallender ist das Ergebnis der hier beschriebenen Versuche 
mit Solanum tuberosum, bei welchen infolge der Vorbehandlung des Saat- 
gutes mit ß-Indolylessigsäure Stärke von ungewöhnlich großem Korn in 
den neugebildeten Knollen erzielt wurde. Ebenso kann auch in Blattsteck- 
lingen die Stärkekorngröße durch diesen künstlichen Wuchsstoff beein- 
flußt werden. Auf diese Pflanzenart beziehen sich die Versuche von 
RAMSHOoRN (1937), dem es gelang, den Abbau der Knollen durch B-Indolyl- 
essigsäure aufzuheben. AMLONG und NAUNDORF (1938) stellten Stimula- 
tionsversuche mit Knollen (Sorte Industrie) an, doch hat sie das Ergebnis 
nicht zufriedengestellt. GUTHRIE (1938) hat unter anderem eine Hem- 
mung des Austreibens ruhender Knollen durch diesen Wuchsstoff beob- 
achtet. Die in vorliegender Mitteilung beschriebenen Versuche er- 
brachten von den eben angeführten Untersuchungen abweichende Er- 
gebnisse in bezug auf die Entwicklungsstimulation, die sogar in die nach- 
folgende Vegetationsperiode hinüberreichte. 


2. Versuche mit Knollen. 


Der in der Abb. 1 wiedergegebene Größenunterschied der Stärke- 
körner bezieht sich auf Knollen, die aus einem in folgender Weise be- 


Abb. 1. Stärke von Solanum tuberosum, links großkörnig, aus den Knollen nach Hormoni- 
sierung des Saatgutes, rechts mittelkörnig, aus den Knollen der Kontrollpflanzen. 


handelten Saatgut nach normaler Feldkultur hervorgegangen sind (ZIKA 
1938). Am 27. 4. 38 wurden 8 kg normale Kartoffelknollen, Sorte Acker- 
segen, in 2 gleichartige Gruppen geteilt, von denen die eine in eine 
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0,00625 % ige B-Indolylessigsäure (Merck), das ist 0,5 g in 8 Liter Leitungs- 
wasser, die andere in reinem Leitungswasser auf 24 Stunden eingetaucht 
wurde. Sodann wurden beide 

Gruppen, ohne abzuspülen, in Tabelle 1. Entwicklungsunterschiede 





normaler Weise auf das Ver- der Knollen. 

er ausgepflanzt (Pac Peer ‚Saateut | Gesamt- Einzel Knollen- 
chen > ande gewic gewic anza 

gleichen Bedingungen kultivie and | re gwichte | ml) 








Bei der Ernte am 4. 11. ergab 
sich eine fast 100% ige Ertrags-  0,00625% 
steigerung bei Pflanzen aus hor- Wasser 
monisierten Knollen (Tabelle 1). 

Auch in der stofflichen Zusammensetzung der geernteten Knollen sind 
gewisse Unterschiede festzustellen (Tabelle 2). 


| 
63,5 |25-30 | 25 
320 | 142 15 








Tabelle 2. Stoffliche Unterschiede der Knollen (in % der Trockensubstanz). 














Saatgut Trocken- Stickstoff- 
behandelt mit | pd nn Siiehe | ni poe gerne À aus 
0,00625 % | 76,32 | 15,48 | 1,80 | 1,95 0,93 
Wasser | 75,36 14,02 | 1,50 | 2,04 0,72 


Nur der Gehalt an Stickstoffsubstanzen erscheint in den Knollen aus 
hormonisiertem Saatgut niedriger, der Stärkegehalt hingegen relativ 
um 10% höher. Von beson- 
derer Bedeutung ist jedoch, Tabelle 3. Stärkekorngröße in u. 
daß die Stärke dieser Knol- —r uns me 
len ein bedeutend größeres behandelt 
Korn aufwies, wie aus dem ie schnitt Maximal schnitt Maximal 
Vergleich der Ausmaße der 
Stärkekörner in den beiden 
Knoilengruppen hervorgeht 
(Tabelle 3). 

Darnach übersteigen die Stärkekörner der Knollen nach der Saatgut- 
hormonisierung die in der Literatur üblich angegebene Höchstgrenze der 
Kartoffelstärke, d.h. 110 u (MOLLER, GRIEBEL 1928, nach SCHMORL 
1938 soll jedoch die mittlere Größe 60—185 u betragen, entsprechend 
der älteren Angabe des Maximalwertes durch KARMASCH, zit. von 
WAGNER 1876) und nähern sich demnach den größten bekannten Stärke- 
arten (Canna bis 130, Caryota bis 140 u lang). Dies erscheint für die tech- 
nische Verwendung von besonderer Bedeutung. Der Unterschied der 
Stärke in den beiden Knollengruppen trat ferner auch bei der photo- 
kolorimetrischen Untersuchung der Geschwindigkeit, mit welcher trockene 
Körner sinken, hervor, wie dies nach der Methode von Hoëpes und Dmir- 
RIJEV (1938) im LanGeschen Photokolorimeter zeitlich verfolgt wurde. 
Die schneller vor sich gehende Abnahme der Lichtabsorption durch die 











0,00625% | 46,5 132,0: | 33,90 90,3 
Wasser 19,0 75,5 16,6 57,7 
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Stärkekôrner aus den Knollen nach der Wuchsstoffbehandlung des Saat- 
gutes ist ein Zeichen des Uberwiegens der groBkérnigen Starke in diesen 
Knollen, wahrend die der Kon- 
trollknollen sich als mittelkörnig 
herausstellt (Abb. 2). 

Mit der Erklärung dieser 
kiinstlich hervorgerufenen GroB- 
kôrnigkeit könnte vorläufig 
höchstens an die Untersuchungen 
von Bonner (1935), Ruge (1937) 
u.a. angeknüpft werden, wonach 
der Wuchsstoff in einem ande- 
ren Protoplasmaprodukt, der 
Zellwand, stark angereichert wird 
und durch die Quellungssteige- 
on a 35Min. rung der Intermizellarsubstanz 

Abb. 2. Verlauf der Abnahme der Lichtab- „nd Lockerung der Haftpunkte 


sorption durch die Stärkekôrner. —-—-—-— KL = 
großkörnige Stärke nach Hormonisierung des ein erhöhtes Wachstum der Zell- 


nn es en = rm wand verursacht. Es ware aller- 
Gebiete der groß- (unten), mittel- (in dey Mitte) dings zu prüfen, ob ß-Indolyl- 


und klein- (oben) ue tn = von Solanum essigsäure auch des Miscller- 

oder sogar das Molekulargerüst 

der Stärkekörner (Meyer 1895, FrRey-WysszinG 1938) in ähnlicher 
Weise beeinflußt. 

Des weiteren wurde in den Knollen, und zwar getrennt in den api- 

kalen und basalen Hälften, der Auxingehalt mittels des Avena-Testes 

(Svalöfer Siegeshafer 1938) 

Tabelle : a me à ae Se Knollen. sowohl nach der Extrak- 

f ra tions- (nach VAN OVERBEEK 

ai ¢ Fe BIER EEE _ « 1987) als auch mach der Dif- 


„Saatgut | Knollen- | Diffusions- | Extraktions- fusionsmethode (3% Agar) 
and hälfte | methode | methode geprüft (Tabelle 4). 


Dem hier festgestellten 




















Tone ra = - 4" Unterschied des Auxingehal- 
Wasser | apikale 10,4 10,5 tesentspricht auch das nach- 
basale 2,9 2,5 herige Austreiben der quer- 


halbierten Knollen. In einem 
Versuch vom 2. 3. 39 zeigten die Kontrollknollen (aus mit Wasser behan- 
deltem Saatgut) von 10 Augen 9 Triebe, die aus hormonisiertem Saatgut 
von 13 Augen 18 Triebe. Zu diesem Unterschiede konnte auch eine stärkere 
Wasserstoffionenkonzentration der Knollen aus hormonisiertem Saat- 
gut’ beitragen (py — 6,25 gegenüber py — 6,44 bei den Kontrollknollen 
nach den elektrometrischen Bestimmungen des PreBsaftes vom 8. bis 
20. 2.39). Im Einklang damit zeigten die Mitte Februar auf feuchtem 
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Sand ausgelegten Knollenabschnitte eine bedeutend kraftigere Entwick- 
lung der Vortriebe, was ebenfalls nicht nur eine auf die folgende Vegeta- 
tionsperiode sich erstreckende Saatgutstimulation erkennen läßt, sondern 
auch praktisches Interesse fiir die Kultur bietet. Von einer, wenn auch nur 
voriibergehenden Entwicklungshemmung, die normalerweise in der ersten 
Vegetationsperiode (Abschnitt 4 dieser Mitteilung) infolge von Behand- 
lung mit kiinstlichem Wuchsstoff aufzutreten pflegt, war hier nichts zu 
bemerken. Von Anfang an zeigten nämlich die Sprosse aus den Knollen, 
welche aus dem im Frühjahr 1939 hormonisierten Saatgut hervorgingen, 
auch in der Vegetationsperiode 1939 eine bedeutend kräftigere Entwick- 
lung (Abb. 5), obwohl sie nicht von neuem mit Wuchsstoff vorbehandelt 
wurden. Diese Beobachtungen werden noch weiter fortgesetzt, besonders 
mit Rücksicht auf die Beibehaltung der großkörnigen Stärke auch 
in den weiteren Vegetationsperioden. 


3. Versuche mit Blattstecklingen. 

Die Wirkung von ß-Indolylessigsäure auf die Stärkekorngröße geht 
auch aus nachfolgenden Versuchen mit isolierten Blättern von Solanum 
tuberosum Sorte Eerstelingen klar hervor. Die Blätter wurden am 
6.6.39 den Feldpflanzen entnommen und teils ganz belassen, teils in 
einzelne größere Fiedern zerlegt. Diese Fiedern wurden auf 17 Stunden 
mit ihrem Basalende und Stielchen in 0,01, 0,005, 0,0025 %ige Wuchsstoff- 
lösung bzw. in Wasser eingetaucht oder mit 0,5, 0,05%iger Wuchsstoff- 
bzw. Wasserpaste (nach LarBACH 1933 hergestellt) bestrichen. Auf ganzen 
Blättern wurden dieselben Pasten auf alle stärkeren Nerven entweder auf 
der Ober- oder Unterseite aufgetragen. Die Kultur fand in feuchtem Sand 
in mit Glas zugedeckten Kästen in diffusem Lichte statt. Am 24. 6. ließen 
sich an ganzen Blättern besonders als Folge der 0,05%igen Paste starke 
weißlich gefärbte Anschwellungen der Mittelrippe an der Ansatzstelle 
größerer Fiedern bemerken. Die 0,5%ige Wuchsstoffpaste erwies sich als 
schädlich, da die Mehrzahl der Blätter bald vergilbte und abstarb. Am 
30. 6. wurden aus den Anschwellungen, die allerdings auch an den mit 
Wasserpaste behandelten Blättern, obwohl schwächer, ausgebildet waren, 
Schnitte hergestellt und die die Zellen dicht ausfüllenden Stärkekörner 
gemessen. Tabelle 5 bezieht sich auf die Untersuchung der oberseitig 
bepasteten Blätter, während die auf der Unterseite behandelten bezüglich 
der Stärkekorngröße kleinere Unterschiede aufwiesen. 


Tabelle 5. Größe der Stärkekörner in den Blattanschwellungen in u. 


Länge Breite 
Durchschnitt | Maximal | Durchschnitt | Maximal 








Blätter behandelt mit 





0,5%ige Wuchsstoffpaste . . 9,5 18,9 7,6 12,1 
0,05%ige Wuchsstoffpaste . . 10,7 27,8 8,7 22,1 
WEB... 2 se ro 6,5 18,4 5,2 15,2 
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Die Stärkekôrner sind hier zwar im ganzen viel kleiner als in den 
Knollen, aber doch in den ungleich bepasteten Blättern voneinander unter- 





Abb. 3. Sproßentwicklung der Sorte Rotschalige. 





(Erklärung bei Abb. 5.) 


schieden. Die dazu gehörigen 
Chromatophoren sind hier trotz 
der Belichtung, mit Ausnahme 


4 der kleineren, von Chloropla- 


sten umgebenen Körnern, farb- 
los. Es hat bereits VöcHTına 
(1887) diese hügelartigen An- 
schwellungen an der Basis der 
Fiederstielchen abgebildet (Ta- 
felIV,7;V,10) und als ,,Stärke- 
reservoir‘ gedeutet, obwohl er 
darin wegen der bereits vorge- 
rückten Beobachtungszeit nur 
wenig Stärke fand. Durch die 
Wuchsstoffpaste erfahren sie 
eine bedeutende Vergrößerung; 
als optimale Konzentration 
kann die 0,05%ige Paste gel- 
ten. Während die ganzen 


Blätter auch nach Behandlung mit Wuchsstoffpaste vom 6. 6. bis 10.7. 
keine Wurzeln bildeten, trat an den isolierten Fiedern eine regelmäßige 





Abb. 4. 








Sproßentwicklung der Sorte Robinia. 


Wurzelregeneration auf, die je 
nach der Stärke der Wuchsstoff- 
paste bzw. Lösung ungleich 
ausfiel. Die relativ größten 
Stärkekörner wurden hier in 
dem Stielchen nach Vorbehand- 
lung der Fieder mit der 0,05% - 
igen Wuchsstofflösung beob- 
achtet, während für die Wur- 
zelentwicklung die Konzentra- 
tion von 0,0025% günstiger 
erschien. 


4. SproBentwicklung nach der 
Knollenhormonisierung. 
In der Fortsetzung dieser 

Versuche über die Beeinflus- 

sung der Stärkekorngröße 


wurden Knollen mit Lösungen von verschiedener Konzentration stimu 
liert und das Wachstum der austreibenden Sprosse gemessen, mit dem 


Ergebnis, daß auch für dieses Pflanzenmaterial dasselbe gilt, was 
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DosriL (1936) für Scrophularia nodosa und Tuımann und Lane (1938) 
fiir Avena sativa festgestellt haben, daB nämlich der Zusatz von kiinst- 
lichem Wuchsstoff zuerst die Entwicklung hemmt, dann aber sie fördert, 
wodurch neuerdings der Ernteertrag bei vielen Kulturpflanzen erheblich 
gesteigert wurde. Hier handelt es sich vor allem um die Feststellung, ob 
auch andere Kartoffelsorten auf diese Weise zu künstlicher Steigerung 
Knollen von drei Sorten, Robinia, 


der Stärkekorngröße geeignet sind. 
Parnassia, Rotschalige, wur- 
den in 0,0125, 0,00625, 
0,001%ige  B-Indolylessig - 
säurelösung auf 24 Stunden 
gelegt, dann am 27. 4. 39 
gleichzeitig mit den nur in 
Wasser gebadeten Kontroll- 
knollen ausgesetzt und unter 
gleichen Bedingungenin Feld- 
kultur gehalten. Durch Mes- 
sung der größten Triebe bei 
allen Exemplaren der drei 
Varietäten, deren je 37—65 
für jede Vorbehandlung be- 
nützt wurden, ergab sich bei 
allen hormonisierten Stöcken 








in der ersten Versuchszeit 
eine deutliche Hemmung des 





: Abb. 5. Sproßentwicklung der Sorte Parnassia. 
Austreibens (Abb. 35). Im “°™ * “"Gaatgut vorbehandelt mit 0,0125 %. 
weiteren Verlaufe des Ver- —-—-—— Saatgut vorbehandelt mit 0,00625 %. 

: Se Li. | topo Saatgut vorbehandelt mit 0,001 %iger 
suches ging diese Hemmung 8 - Indolyl À Ce le om 


in den meisten Fällen früher 
oder später in eine Wachs- 
tumsförderung über. Die hor- 
monisierten Exemplare der 





handelt mit Wasser. Nachwirkung in der 2. Vege- 
tationsperiode (1939), Sorte Ackersegen (die beiden 
schwachen Linien): — - — - — Saatgut im Früh- 
jahr 1938 mit 0,00625 %iger 8-Indolylessigsäure- 
lésung behandelt, Saatgut mit Wasser 
behandelt. 





rotschaligen Sorte überholten 

ihre Kontrollen bereits nach 4 Wochen, wahrend die Sorte Parnassia 
bei allen verwendeten Heteroauxinkonzentrationen noch nach 7 Wochen 
die Lange der zu dieser Zeit bereits blühenden Sprosse der Kontroll- 
exemplare nicht erreicht hatte 1. 


5. Versuche mit Getreidestärke. 


Auch an anderen Pflanzen wurden orientierende Versuche dariiber 
angestellt, ob die Beeinflussung der Stärkekorngröße durch ß-Indolyl- 
essigsäure eine allgemeinere Geltung besitzt. So wurden z. B. die Ähren 


1 Bei Parnassia-Sorte erfolgte dies erst gegen Ende der 8. Woche. 
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von Secale cereale nach ihrem Abblühen am 10. 6. 39 mit 0,5%iger Wuchs- 
stoffpaste auf der ganzen äuBeren Oberfläche oder der Halm unter der 
Ahre nach Abschaben der Epidermis bestrichen, jedoch ohne bemerkbaren 
Unterschied von den mit Wasserpaste ähnlich behandelten Kontroll- 
pflanzen. Wurden aber einzelne Fruchtknoten (je 10 in jeder Ahre) an 
ihrer Spitze mit dieser Wuchsstoff- bzw. Wasserpaste bestrichen, so wiesen 
auch hier die Stärkekörner eine deutlich unterschiedliche Größe auf 
(Tabelle 6). 


Tabelle 6. Stärkekorngröße bei Secale cereale in u. 

















Durchmesser 
Fruchtknoten behandelt mit 
im Mittel Maximal 
0,5%iger Wuchsstoffpaste . . . . 15,9 30,8 
Wasserpaste . . . . . . . . . . 11,1 22,5 


- Nach Entfernung des bepasteten Oberteiles wurde in den Früchten 
noch py festgestellt, und zwar war in den mit Wuchsstoffpaste behandelten 
Pu = 6,34, in den mit Wasserpaste behandelten = 6,55. Da die Größe der 
Stärkekörner selbst durch die Behandlung der Fruchtknoten mit Wasser- 
paste erheblich erniedrigt wurde, erreichte auch die Stärke der mit Wuchs- 
stoffpaste behandelten Früchte nicht die maximale bekannte Entwicklung 
der Roggenstärke (45—65 u nach MOLLER und GRIEBEL 1928). Es ist 
nicht ausgeschlossen, daß durch Verfeinerung der Methodik die Stärke- 
korngröße auch in den Früchten und Samen gehoben werden könnte. 
Nach ähnlicher Pastenbehandlung der Ähren zeigten sich bei Triticum 
vulgare folgende Ausmaße der Großkörner (Länge x Breite): Hetero- 
auxinpaste im Durchschnitt 26,7 x 22,6, maximal 47,5 x 39,4; Wasser- 
paste im Durchschnitt 18,2 x 16,0, maximal 38,7 x 35,0 u. 


6. Zusammenfassung. 


Mit B-Indolylessigsäure vorbehandelte Saatknollen von Solanum 
tuberosum ergaben einen erheblich gesteigerten Knollenertrag mit über 
das normale Maß hinaus entwickelten Stärkekörnern. Ebenso ließ sich 
eine Nachwirkung der kräftigeren Entwicklung auch in der folgenden 
Vegetationsperiode verfolgen. Verschiedene Varietäten reagierten auf den 
Zusatzwuchsstoff mit unterschiedlicher Empfindlichkeit. Auch Blatt- 
stecklinge eignen sich zum Nachweis der Abhängigkeit der Stärkekorn- 
größe von der optimalen Konzentration des Wuchsstoffes. Orientierende 
Versuche mit anderen Pflanzen sprechen für eine allgemeinere Geltung 
dieser Verhältnisse. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


ÜBER HEMMUNG DES STRECKUNGSWACHSTUMS 
DURCH NATURLICH VORKOMMENDE, 
ATHERLOSLICHE STOFFE. 


Von 


Pout LARSEN. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 21. Juli 1939.) 


1. Einleitung. 


Bei der quantitativen Bestimmung der Auxinmenge in ätherischen 
Pflanzenextrakten hat es sich oft als notwendig erwiesen, die Rohextrakte 
vorher zu reinigen. Dies geschieht im hiesigen Laboratorium durch Aus- 
schütteln der Rohextrakte mit einer schwach alkalischen Glykoselösung, 
die das sauer reagierende Auxin aufnimmt. Einige Unreinheiten, nament- 
lich Fette, bleiben dann im Äther zurück. Nach Ansäuerung der wäß- 
rigen Lösung wird das Auxin durch Ausschütteln mit Äther extrahiert. 
Der in dieser Weise gereinigte Extrakt gibt dann bisweilen im Avena- 
Test höhere Wuchsstoffwerte je Gramm Pflanzenmaterial als der Roh- 
extrakt. Man darf dann schließen, daß wachstumshemmende Stoffe im 
Rohextrakt vorhanden gewesen sind. Die letztere, ätherische Fraktion 
enthält außer dem Auxin noch etwas wachstumshemmenden Stoff, denn 
diese Fraktion kann durch Diffusion in Agar noch weiter gereinigt werden 
und dadurch größere Aktivität gewinnen (Goopwin 1939, BoysEN 
JENSEN 1939). 

Auch andere Erfahrungen liegen vor, die auf das Vorhandensein 
wachstumshemmender Stoffe in den Pflanzen deuten. Man hat zum 
Beispiel bisweilen bei einseitiger Aufsetzung von Pflanzenteilchen oder 
Agarwürfelchen mit Pflanzenextrakt auf dekapitierte Koleoptilen posi- 
tive Krümmungen erhalten (d.h. Krümmungen gegen das aufgesetzte 
Körperchen hin), was auf eine einseitige Wachstumshemmung deutet. 
Dies war der Fall in Versuchen von Stark (1921), NIELSEN (1924), 
CzAJA (1934), Hörner (1937), STEWART, BERGREN und REDEMANN (1939), 
Goopwın (1939) und anderen. Auch mit der Pastenmethode LAIBACHs 
sind wachstumshemmende Wirkungen von Pflanzenextrakten beobachtet 
worden. So haben LarBAcH und Meyer (1935) gefunden, daß ver- 
schiedene Extrakte aus Maiskeimlingen positive Kriimmungen hervor- 
rufen konnten, und LAIBACH und Lorz (1936) fanden, daß Extrakte aus 
grünen Tomaten dieselbe Fähigkeit besitzen. Erst nach einer Reinigung 
(mit Carboraffin C) konnte Auxin in diesen Extrakten nachgewiesen 
werden. 
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Da solche Hemmungsstoffe möglicherweise bei der Regulierung des 
Wachstums in der Pflanze eine Rolle spielen, würde es von Bedeucung 
sein, sie einer näheren Untersuchung zu unterwerfen. Es soll dies im 
folgenden versucht werden. 


2. Methodisches. 


Die Fähigkeit eines Stoffes, das Streckungswachstum zu hemmen, kann 
selbstverständlich nur an Pflanzenorganen nachgewiesen werden, in 
welchen ein Wachstum stattfindet, das gehemmt werden kann. Deshalb 
wurde die Methode Agarwürfelchen mit dem Hemmungsstoff allein auf 
dekapitierte Avena-Koleoptilen einseitig zu setzen, nicht benutzt, denn 





Abb. 1. Nachweis ; hstumsh der Stoffe. Oben Kontrolle mit reinem Wollfett 
(d= +0,27). Unten Versuch mit Rohextrakt aus Tomaten (d= +1,36). Die Pasten wurlen 
auf die rechte Seite aufgetragen. Nach 10 Stunden photographiert. 





die Wachstumsgeschwindigkeit der dekapitierten Koleoptilen ist in den 
ersten Stunden nach der Dekapitierung sehr gering. 

Fiir den Nachweis der wachstumshemmenden Stoffe wurden bei der 
vorliegenden Untersuchung zwei verschiedene Verfahren verwendet, näm- 
lich 1. die Pastenmethode Larsacus (LAIBACH 1933, BRECHT 1936) und 
2. Bestimmung der Verminderung der Wuchsstoffwirkung, die durch 
Zusatz des wachstumshemmenden Stoffes zu einer Auxinlésung hervor- 
gerufen werden konnte. 

Als Testobjekt wurden in beiden Fallen Avena-Pflanzen benutzt, die 
in Gartenerde nach BoysEN JENSEN (1935) gezogen wurden. 

1. Die Pastenmethode. Ein abgemessener Teil des betreffenden Atherextraktes 
wurde in einem kleinen Reagensrohr eingeengt, danach in wenig Ather gelést und 
in 20—40 mg Adeps lanae in eine kleine Glasschale überführt. Dies geschah durch 
die Tröpfelmethode von BoysEN JENSEN (1937), nur wurde auf Adeps lanae statt 
auf Agar getröpfelt. Das Gemisch wurde mit mehr Wollfett versetzt, bis die Pasten- 
menge 200 mg betrug, und das Ganze dann einige Minuten mit einem kleinen Holz- 
stab gut verrihrt. 

Die so hergestellte Paste wurde mit dem Holzstab einseitig auf die Schmalseite 
von intakten Avena-Koleoptilen gestrichen (Auftragung auf die Breitseite ergibt 
weit schwächere Krümmungen). Die Paste wurde von der Basis bis zur Spitze auf- 
getragen; durchschnittlich wurden etwa 8—9 mg Paste pro Koleoptile verwendet. 
Die Krümmungen wurden meist nach 9—11 Stunden gemessen und zwar mittels 


Planta Bd. 30. 11 
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der bei BOYSEN JENSEN (1937) angegebenen Schablone, die jedoch wegen der gréBeren 
Länge der Pflanzen etwas erweitert wurde. Die Krümmungsgröße wurde in d aus- 
gedrückt, d.h. durch die Längendifferenz in Millimetern zwischen der konvexen und 
konkaven Seite des gekrümmten Teils der Koleoptile. Die Krümmung liegt, wie aus 
der Abb. 1 hervorgeht, vorzugsweise in dem unteren Teil der Koleoptile, indem die 
Spitze durch eine negativ geotropische Reaktion zum Teil wieder aufgerichtet wird. 
Bisweilen gibt auch reines Wollfett schwache positive Krümmungen. Man muß 
daher in jeder Versuchsserie einen Kontrollversuch mit reinem Wollfett haben. 
Abb. 1 zeigt das Aussehen einer Kontrolle und einen Versuch mit wachstums- 
hemmenden Stoff aus ‘'cciaien 10 Stunden nach der Auftragung der Pasten. 

2. Das Prinzip der zweiten Methode ist, durch Wuchsstoffzufuhr ein Wachstum 
in dekapitierten Koleoptilen zu ermöglichen, das durch den gleichzeitig dargebo- 
tenen wachstumshemmenden Stoff gehemmt werden kann. Als Wuchsstoff wurde 
ein gereinigtes Auxinpräparat benutzt, das aus Maiskörnern hergestellt wurde. Es 
wurde eine bestimmte Menge der Auxinlösung nach der Tröpfelmethode (BoysEn 
JENSEN 1937) in eine Agarscheibe (Gewicht 100 mg) überführt. Nach einigen Stun- 
den wurden Würfelchen (2x2x1l mm) aus der Scheibe geschnitten und einseitig 
auf dekapitierte Avena-Koleoptilen gesetzt, um in gewöhnlicher Weise den d-Wert 
zu bestimmen. Außerdem wurde die gleiche Wuchsstoffmenge mit einer bestimmten 
Menge des wachstumshemmenden Stoffes versetzt und das Gemisch in derselben 
Weise in eine Agarscheibe überführt, deren d-Wert gleichfalls bestimmt wurde. 
Die Verminderung des d-Wertes ist dann ein Ausdruck für die Menge des Hem- 


mungsstoffes. 


3. Wachstumshemmende Stoffe aus Maiskörnern. 


Um die wachstumshemmenden Stoffe in ätherischen Rohextrakten 
aus Maiskörnern direkt nachzuweisen, wurde das folgende Verfahren 
angewendet. 

Der ätherische Rohextrakt aus 100 g frisch gemahlenen Maiskörnern wurde auf 
etwa 25 ccm eingedampft und im Scheidetrichter 5 Min. lang mit 12 cem gesättigter 
Glykoselésung + 1 ccm gesättigter Natriumbicarbonatlösung ausgeschüttelt. Die 
wäßrige Fraktion wurde abgetrennt und der Äther noch 4 solchen Ausschütte- 

lungen unterworfen. Hier- 


4 











Tabelle 1. durch wurdedas Auxin vom 

Untersuchung eines Maiskornextraktes. Äther entfernt. Eine be- 

100 mg Paste Feilen Hräinenniigen, stimmte Menge des ätheri- 

Yer. . entbieiten d (Mittel von 8—10 Pflanzen) schen Extraktes wurde ein- 

suchs- | den eingeengten 2 

. ixtrak geengt und der Riickstand 
om Ae ae Malskornern Extrakt- u Diffe- mit Wollfett gemischt. 
Std. | (Frischgewicht) paste | Wollfett | renz - \ , 

Die Paste wurde ein- 

9 0,5 0,44 0,27 0,17 seitig aufintakte Avena- 

9 1,3 0,86 0,35 0,51 Koleoptilen gestrichen, 

24 1,3 1,54 | 0,09 | 1,45 pP 8 














wodurch positiveKrüm- 
mungen entstanden. Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse der Untersuchung 
eines Extraktes. 

Durch diese Versuche ist ein wachstumshemmender Stoff in Mais- 
körnern nachgewiesen worden, von dem man bisher nur sagen kann, daß 
er ätherlöslich und nicht sauer ist. Wie erwähnt, muß man nach BOYSEN 
JENSEN» un. Goopwins Arbeiten (1939) auch mit der Anwesenheit eines 








durch natürlich vorkommende, ätherlösliche Stoffe. 163 


sauren wachstumshemmenden Stoffes in Maiskörnern rechnen. Es ist 
aber mit Schwierigkeiten verbunden, einen sauer reagierenden Hemmungs- 
stoff vom Auxin zu trennen. Für den direkten Nachweis des Vorhanden- 
seins eines solchen Stoffes in Pflanzen wurden daher zuerst wuchsstoff- 
freie oder wuchsstoffarme Pflanzenteile bevorzugt. Als solche wurden 
reife Tomaten gewählt. 


4. Wachstumshemmende Stoffe aus Tomaten. 
Als Beispiel einer Extraktion von wachstumshemmenden Stoffen aus 
Tomaten sei die folgende Präparation beschrieben: 


4 reife Tomaten (227 g) wurden in Achtel geschnitten und in 125 ecm peroxyd- 
freien Äther gelegt. Am nächsten Tag wurden der Äther und der Tomatensaft abge- 
trennt. Der letzte Teil des Saftes wurde durch Pressen des Pflanzenmaterials durch 
ein Tuch erhalten. Der Preßrest wurde zweimal mit je 50 cem Äther gewaschen. 
Mit diesem Ather wurde dann der Tomatensaft, der gegen Lakmuspapier deutlich 
sauer reagiert, im Scheidetrichter geschüttelt. Nach Abtrennung des Äthers wurde 
der Saft mit 50 ccm reinem Äther geschüttelt. Die vereinigten ätherischen Extrakte 
wurden auf 50 ccm eingedampft. 

Nachdem es sich gezeigt hatte, daß so hergestellte Rohextrakte sehr reich an 
wachstumshemmenden Stoffen waren, wurde eine Fraktionierung derselben ver- 
sucht. Ein Teil des Rohextraktes wurde in einem Reagensrohr eingedampft und 
der Rückstand 6—10mal mit je 3 ccm destilliertem Wasser während etwa 20 Stunden 
extrahiert. Man erhält dann einmal einen wäßrigen Extrakt und ferner einen nicht 
wasserlöslichen Rückstand. Der wäßrige Extrakt wurde durch ein ScHoTTsches 
Glasfilter (3 G 4) filtriert. Das Filtrat wurde mit 1,5 cem gesättigter Natriumbi- 
carbonatlösung alkalisch gemacht und 3mal mit Äther ausgeschüttelt. Die neutralen, 
ätherlöslichen Stoffe gehen dann in den Äther über. Nachher wurde die wäßrige 
Lösung mit 2,3 ccm 10%iger Weinsäurelösung ! angesäuert und wieder dreimal mit 
Äther ausgeschüttelt. Es gehen dann die sauren, ätherlöslichen Stoffe in den Äther 
über. Es zeigte sich, daß sowohl ein neutraler als ein sauer reagierender wachstums- 
hemmender Stoff vorhanden war. 

Auch in dem nicht wasserlöslichen Rückstand war ein wachstumshemmender 
Stotf vorhanden. Um diesen zu reinigen, wurde der Rückstand in 96%igem Alkohol 
gelöst, und es wurde so viel Wasser zugesetzt, daß die Lösung etwa 50% Alkohol 
enthielt. Die Lösung wurde dann mehrmals mit Petroläther ausgeschüttelt. Die 
roten und gelben Farbstoffe gehen dann zum größten Teil in den Petroläther über, 
während der wachstumshemmende Stoff im Alkohol zurückbleibt (Tabelle 2, Ver- 
such 11 und 35). Nach Abdampfung des Alkohols bei 50° und Ansäuerung der 
Lösung wurde sie mit Äther ausgeschüttelt. Man bekommt dann eine ätherische 
Lösung des wachstumshemmenden Stoffes. 

Man erhält somit im ganzen die folgenden Fraktionen: 

Rohezxtrakt 
5, 6,.9, 10, 19—27 
Wasserlösliche Stoffe Nicht wasserlösliche Stoffe 
15, 16 2, 3, 4, 8, 12, 13, 14, 32, 33, 34, 36, 37 


Saure Stoffe Neutrale Stoffe 
1, 7, 18, 30, 31 17, 28, 29 








1 Weinsäure ist in Äther sehr schwer löslich. 
11* 
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hot 








Tabelle 2. Untersuchung der Tomatenextrakte mit der Pastenmethode. 












































1 Vgl. Text S. 163. 

















oe Beate Positive Krümmungen, 
Ver- ia d (Mittel von 8—10 Pflanzen) 
such nn tn Bezeichnung eingeengten 
Nr. ; at ra rend tata [Extrant-|Kontrolle,| pisse. 
(Frischgewicht) paste | Wollfett | renz 
1 Wasserlösliche saure 
9 = FÜR... 2,1 0,56 0,00 0,56 
" löslich 
Ganze Fraktion 2,1 0,95 0,00 0,95 
à k 
3 | Früchte | Nicht wasserlösliche 2,9 0,81 | 0,08 0,73 
4 Fraktion, mit Petrol- 0,5 0,53 | 0,08 0,45 
ather gereinigt 
5 2,1 0,69 0,00 0,69 
CE eee Rohextrakt { 0.9 0:89 | 0,29 0,60 
7 asserlösliche saure ; 
Ganze Fraktion 1,8 0,55 0,00 0,55 
8 | Früchte | Nicht wasserlôsliche 
Fraktion, mit Petrol- 
äther gereinigt 1,8 0,28 0,00 0,28 
9 23 0,70 0,15 0,55 
10 Rohextrakt 0.2 043 | 015 0,28 
ll Petrolatherfraktion! |. 2,3 0,27 0,15 (0,12) 
12 Nicht a 12,9 0,57 0,00 0,57 
13 39 Fraktion, mit Petrol- 4,3 0,47 0,15 0,32 
14 äther 0,4 0,19 0,15 (0,04) 
15 wane | Wi Waseriliche Fran. 43 0:98 | 0,15 0,83 
16 0,4 0,51 0,15 0,36 
17 Wanerlliche neu- 
w. trale Fraktion 12,5 0,52 0,00 0,52 
18 asserlösliche saure 
Fraktion 4,1 0,35 0,00 0,35 
19 40a | 5,4 0,60 0,00 0,60 
20 2,7 0,50 0,00 0,50 
21 | Frucht- Rohextrakt 03 0,09 | 0,00 | (0,09) 
By gn 0,06 0,00 0,00 (0,00) 
23 40b 5,7 0,82 0,00 0,82 
24 Frucht- Rohextrakt 0,6 0,76 0,00 0,76 
25 fleisch 0,06 0,27 0,00 0,27 
26 4,5 1,36 0,27 1,09 
27 Rohextrakt { 0.5 0.77 | 0,27 0,50 
28 42 Wasserlôsliche neu- 18 1,04 0,30 0,74 
29 Genes trale Fraktion { 3,6 0,12 0,17 (— 0,05) 
30 Früchte Wasserlôsliche saure 9 0,75 0,30 0,45 
31 . Fraktion 0,9 0,35 0,17 0,18 
32 Nicht wasserlösliche 
Fraktion 18 1,59 0,30 1,29 
= Nicht wasserlôsliche { = 2e Be Sa 
tion > > ’ ‚ 
Si a. Petrolatherfraktion! 29 0.13 | 0,26 |(+0,13) 
Nicht wasserlösliche 
36 | Früchte Fraktion, mit Petrol- 7,3 1,30 0,17 1,13 
37 1,5 0,46 0,17 0,29 
äther gereinigt v 2 o + 
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Die Zahlen in diesem Schema sind die Nummern der Versuche in 
Tabelle 2, in welcher die mit der Pastenmethode erreichten Ergebnisse 
zusammengestellt sind. Die Krümmungen wurden meist nach 10 bis 
11 Stunden gemessen. 

Es sind somit drei verschiedene wachstumshemmende Stoffe bei 
der Tomate gefunden: 

1. Eine Säure, die in Wasser und Äther (übrigens auch in Alkohol) 
löslich ist. Aus BRECHTs Untersuchungen über die Wirkung von Pasten 
mit reinen Säurelösungen ist zu ersehen, daß die positiven Krümmungen, 
die durch die saure Fraktion der Tomatenextrakte hervorgerufen wurden, 
nicht durch die Wasserstoffionen verursacht sein können. Eine Paste, 
die weniger als 0,1% eingedampften Tomatenextrakt enthielt, hat näm- 
lich deutliche positive Krümmungen hervorgerufen (d = + 0,56; Kon- 
trolle : d = 0,00). Als reine Säurewirkung sollte man dagegen nach BREcHT, 
wenn überhaupt, negative Krümmungen nach 10—11 Stunden bei so 
schwachen Konzentrationen erwarten. 

Es sei erwähnt, daß Czasa (1934) gefunden hat, daß Agarblöckchen, 
die in 0,1%iger Gerbsäurelösung gelegen hatten, recht starke positive 
Krümmungen im Avena-Test hervorrufen konnten. Es ist jedoch nicht 
wahrscheinlich, daß die durch den Tomatenextrakt hervorgerufenen Krüm- 
mungen durch Gerbstoff verursacht sind. Eher könnte man erwarten, daß 
die wachstumshemmende Säure identisch mit dem keimungshemmenden 
Blastokolin sei, das nach KöcKEMANN auch eine Säure ist. Untersuchun- 
gen über diese Fragen sind jedoch nicht vorgenommen. 

2. Ein neutraler Stoff mit denselben Löslichkeitsverhältnissen wie die 
Säure. Ein solcher, ätherlöslicher, wachstumshemmender Stoff wurde 
auch von STEWART, BERGREN und REDEMANN nachgewiesen und zwar 
in Keimblättern von Raphanus. 

3. Ein Stoff, der in Wasser unlöslich oder, da er doch in die Zellen 
eindringen kann, schwer löslich ist. Dieser Stoff ist dagegen löslich in 
50%igem Alkohol und kann durch Ausschüttelung einer solchen Lösung 
mit Petroläther von dem größten Teil der roten und gelben Farbstoffe 
getrennt werden. 


Der in Maiskörnern nachgewiesene, nicht saure, wachstumshemmende 
Stoff kann entweder dem neutralen, wasserlöslichen oder dem nicht 
wasserlöslichen Stoff (oder einer Mischung beider Stoffe) in der Tomate 
entsprechen. 


Die durch Mischung von Wuchsstoff und wachstumshemmenden 
Stoffen (s. S. 162) gewonnenen Ergebnisse sind in der Tabelle 3 zusammen- 
gestellt. Man sieht, daß die wasserlöslichen, wachstumshemmenden Stoffe 
die Wirkung gleichzeitig zugeführten Wuchsstoffes stark verringern, 
während dies bei den nicht wasserlöslichen in weit geringerem Maße 
der Fall ist — offenbar weil sie nicht imstande sind, so schnell in den 
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Koleoptilen zu wandern wie der Wuchsstoff. Merkwürdig ist, daB die 
saure Fraktion aktiver erscheint als der Rohextrakt. 


Tabelle 3. Mischung von Wuchsstoff und wachstumshemmenden Stoffen 
aus Tomaten. 


























(1) (2) (3) (4) (5) 
Kee gun 
wt arscheibe + Tomatenextrakt 
dieselbe Bezeichnung Prä- | 100 mg Agar Ditfe- 
D a ohne des Extraktes parat | enthielten den | Krüm- | renz 
Tomatenextrakt + Extrakt aus ur ni 
... § Tomaten 
Krümmung, d (Frischgewicht) 
— 0,66 hextrakt 38a 6,1 +0,11 | +0,55 
+0,92 } a 38a 6,1 +0,52 | ~0,40 
— 1,77 Wasserlösliche neu- 38a 24,5 = 0,97 | — 0,80 
+ 0,87 trale Fraktion 39 12,5 —0,23 | — 0,64 
— 1,77 N Wasserlôsliche saure { 38a 4,9 —0,59 | —1,18 
—0,87 Fraktion 39 4,2 = 0,07 | — 0,80 
+ 0,68 . s 38a 12,3 — 0,63 | — 0,05 
7 wasserlösliche . <a ae 
0,99 | Neh a | 43 73 0,88 | 0,11 
= 0,99 ° ? 43 1,5 — 0,80 | —0,19 








5. Die Bedeutung der wachstumshemmenden Stoffe. 

Es ist beabsichtigt, zu versuchen, die Funktion der hier nachgewiesenen 
wachstumshemmenden Stoffe im Leben der Pflanze durch weitere Unter- 
suchungen aufzuklären. Man darf annehmen, daB sie bei der Samenkei- 
mung eine Rolle spielen. Es wäre in dieser Hinsicht wichtig, wenn die 
vermutete Identität zwischen dem keimungshemmenden Blastokolin 
und dem hier nachgewiesenen sauren wachstumshemmenden Stoff sich als 
richtig erwiese. Auch die Hemmung der Knospenentfaltung kénnte viel- 
leicht durch solche Stoffe verursacht sein. Es ist ferner wahrscheinlich, 
daß wachstumshemmende Stoffe in. wachsenden Pflanzenteilen weit ver- 
breitet vorkommen, und es ist daher zu erwarten, daB sie bei der Regulie- 
rung der Geschwindigkeit des Streckungswachstums und dadurch 
vielleicht auch bei den Wachstumsbewegungen eine Rolle spielen. 


6. Zusammenfassung. 
1. Es wurden in reifen Tomatenfriichten drei verschiedene ätherlös- 
liche, wachstumshemmende Stoffe nachgewiesen: zwei wasserlösliche 
(ein saurer, der vielleicht mit dem Blastokolin identisch ist, und ein 
neutraler) sowie ein nicht wasserlöslicher. In Maiskörnern wurde ein 
nicht saurer, ätherlöslicher wachstumshemmender Stoff gefunden. 
3. Diese Stoffe konnten einmal durch die Pastenmethode LArBACHs 
und ferner durch ihre Fähigkeit, die durch eine Auxinlösung hervorge- 
rufene Wachstumsgeschwindigkeit zu vermindern, nachgewiesen werden. 
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BEITRÂGE ZUR KENNTNIS DES STRECKUNGSWACHSTUMS 
DER GRAMINEEN-FILAMENTE. 


Von 
HELEN ScHocH-BoDMER 
(St. Gallen, Schweiz). 
Mit 16 Textabbildungen (25 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 28. Juni 1939.) 


Das Streckungswachstum der Grasstaubfiden ist seit AsKENASY 
(1879) das klassische Beispiel fiir einen besonders rasch verlaufenden 
Wachstumsvorgang. Bei Weizen und Roggen ist die Längenzunahme 
pro Minute besonders groß, sie kann nach ASKENASY 1,8 mm, nach Percı- 
VAL (1921, 123) und Scnocu-BopmeEr (1937, 150) 2,5 mm betragen. Dem 
erstgenannten Autor verdanken wir viele Einzelheiten über die morpho- 
logischen Veränderungen der Filamente während des Wachstumsvor- 
ganges. Er zeigte, daB bei der Streckung keine Zellteilungen stattfinden, 
die Epidermis dickwandig ist, dié anderen Zellen aber dünnwandig sind, 
die Gefäße bei der Streckung zerreiBen, und daß bei manchen Arten in 
der Epidermis Stärke enthalten ist, die bei der Streckung nicht ver- 
schwindet. Vor allem aber beobachtete er, daß isolierte Staubblätter sich 
auch auf dem Objektträger strecken können; hieraus schloß ASKENASY 
(1879, 269), daß das zur Streckung der Filamente benötigte Wasser 
hauptsächlich aus der Anthere entnommen werde. Wenn er die Antheren 
teilweise abschnitt, so blieben die Staubfäden kürzer als bei intakter 
Anthere. Die Versuche ASKENASYs wurden in neuerer Zeit durch die 
gründlichen Studien von DE Cuenac und OBATON (1935) ergänzt und auf 
eine größere Zahl von Arten ausgedehnt. Die Ergebnisse sind die folgen- 
den: Die Filamente können sich auch vollständig strecken, wenn sie iso- 
liert in Wasser gelegt werden. Die Epidermis ist das einzige Gewebe, das 
sich aktiv streckt, und zwar unter Beibehaltung des Querdurchmessers, 
während sich im Filamentinnern durch Zerreißen des Gewebes Lücken 
bilden. In der Arbeit von DE Cuanac und OBATON fallen einige Ver- 
suche auf, bei denen völlig isolierte, trocken gehaltene Filamente eben- 
falls eine autonome Streckung erfahren, wenn auch nur in beschränktem 
Maße. Diese Versuche waren es, die mich bewogen, die vorliegende Arbeit 
in Angriff zu nehmen; denn es schien mir, daß weder ASKENASY, noch 
DE Cuenac und OBATON eine völlig befriedigende Erklärung der Wasser- 
versorgungsfrage gegeben haben. Es zeigte sich, daß mindestens zwei 
Typen von Filamenten bei den Gramineen vorkommen, von denen der eine 
hier kurz als Anthoxanthum-Typus, der andere als Secale-Typus bezeich- 
net werden möge. Diese beiden Arten (A. odoratum und S. cereale) wur- 
den deshalb als Hauptobjekte meiner Untersuchungen gewählt, weil sie 
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relativ dicke und widerstandsfähige Filamente besitzen. Der Anthozan- 
thum-Typus besitzt nur eine die Streckung überlebende Zellschicht, die Epi- 
dermis, der Secale-Typus mehrere solcher überlebender Schichten, worauf 
übrigens DE CuanAC und OBATON (1934, 88) schon hingewiesen haben. — 
Außer dem Problem der Wasserversorgung während der Filamentstreckung 
sollen, im Sinne der Untersuchungen OvERBECKs (1934) über die Streckung 
des Sporogonstieles von Pellia, die Rolle des Turgors und die Verände- 
rung der Membran während des Wachstums einer näheren Prüfung unter- 
zogen werden. 

Die nachfolgenden Ausführungen beziehen sich fast alle auf Anthozanthum 
odoratum. Secale soll in einer späteren Arbeit besprochen werden. Die meisten Ver- 
suche wurden an eingetopften Pflanzen vorgenommen, die während der Versuchs- 
dauer einige Zeit auf einem Balkon standen, im übrigen aber das ganze Jahr hin- 
durch in einem Gartenbeet eingegraben blieben. Die größte Zahl der Experimente 
und Messungen bezieht sich auf die Individuen Nr.1, 2 und 4. — Die verschiedenen 
Messungen wurden bei Temperaturen von 18—20° durchgeführt; Thermostaten- 
versuche kamen wegen der fast ununterbrochenen Verfolgung der Streckungsvor- 
gänge nur selten in Betracht. Die Bestimmung der Filamentlängen erfolgte mit dem 
Leitzschen Meßokular 6x und Objektiv 1 (ohne Tubusauszug); 17 Teilstriche des 
Meßokulars entsprechen 1 mm. Außer Anthoxanthum kommen hier noch einige 
andere Arten zur Besprechung, die den gleichen Typus des Streckungswachstums 
zeigen. Es handelt sich nur um wenige Beispiele; eine systematische Behandlung 
einer größeren Zahl von Arten wurde nicht angestrebt. 


A. Anthoxanthum odoratum. 
1. Morphologie der Filamente. 

Um die physiologischen Vorgänge, die sich während des Streckungs- 
wachstum abspielen, zu verstehen, ist ein genaues morphologisches 
Studium unerläßlich. Deswegen muß hier eine kurze Schilderung der 
Filamentmorphologie von Anthoxanthum vorausgehen. Den Bau des ein- 
blütigen Ährchens zeigt Abb. 1: auf zwei Paar Hüllspelzen (A und B), 
von denen dje äußeren grün, die inneren braun sind, folgen die grünen 
Deck- und Vorspelzen (C). Lodiculae fehlen bei dieser Art, die Staubblätter 
sind nur in der Zweizahl vorhanden. Die Narbenäste (D) entfalten sich 
einen bis mehrere Tage vor dem Stäuben der Antheren, je nach der Witte- 
rung. Die Spelzen werden durch das Hervordringen der Staubbeutel aus- 
einandergebogen, um sich gleich wieder zusammenzuschließen. DE Cuc- 
NAC (1936, 658) bezeichnet diese Art des Blühens als ,,Anatellogamie“. 
Kurz vor der Streckung messen die Filamente 2—2,5 mm, in gestrecktem 
Zustand 10—18 mm, je nach Individuum und Ernährungszustand. Die 
äußeren Hüllspelzen werden von den Antheren immer weit überragt. 
Die Antheren erreichen eine Länge von etwa 6 mm, die Konnektive sind 
2—3 mm lang. 

Mikrotomschnitte durch die Filamente wurden von Herrn cand. med. P. HUBER, 
St. Gallen, hergestellt. Wegen der Kleinheit und Zartheit der Objekte gestaltet sich 


diese Arbeit, besonders bei den gestreckten Filamenten, recht schwierig. Die Fixie- 
rung erfolgte mit 95% Alkohol, die Färbung mit Eosin und Hämatoxylin. 
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Die ungestreckten Filamente sind zylindrisch bis spindelférmig, in der 
Mitte dicker als oben und unten. Die dickwandige Epidermis mit ihrem 





Abb. 1. Bau des einblütigen Ahrchens von Anthoranthum 
odoratum. (Die Spelzen sind kiinstlich i ) 
A äußere Hüllspelzen; B innere Hüllspelzen; C Deck- und 
Vorspelze; D Staubblätter, ungestreckt, und Stempel; 
# Filament, ungestreckt, von der Seite gesehen; F Staub- 
blatt, frontal geschen; @ unterer Teil (etwa '/,) eines 
gestreckten Filamentes, mit Luft gefüllt. Vergr. 9mal. 





außerordentlich plasma- 
reichen Inhalt hebt sich 
deutlich von allen üb- 
rigen, dünnwandigen 
Zellen ab (Abb. 2, 3, 4, 
5). Fast alle Zellen ent- 
halten reichlich Stärke- 
körner; die Epidermis 
füllt sich übrigens erst 
kurz vor der Streckung 
mit Stärke. Die erste 
subepidermale Schicht 
ist etwas dickwandiger 
und plasmareicher als 
die darunterliegenden 
Zellen ; sie enthält meist 
die größten Stärkekör- 
ner. Im Zentrum be- 
findet sich ein Strang 
aus 2—4 Gefäßen, um- 
geben von schmalen 
Zellen, wahrscheinlich 
Siebrôhren. In leben- 
dem Zustanderscheinen 
die Kerne nicht spindel- 
förmig, sondern rund- 
lich (linsenförmig), die 
gestreckte Gestalt 
kommt wohl durch die 
Alkoholfixierung zu- 
stande. Die Epidermis- 
zellen haben an der 
Basis und an der Spitze 
des Filamentes kleinere 
Radial- und Tangential- 
durchmesser als in der 
Filamentmitte, wobei 


die Anzahl der Epidermiszellen auf dem Umfang sich gleichbleibt: 
Querschnitte (desselben Filamentes) von 105 und von 190 # Durch- 
messer hatten die gleiche Anzahl Epidermiszellen, nämlich 28. An der 
ee von Staubfaden und Konnektiv läßt sich erkennen, 
daß die 1. od_r die 2. subepidermale Schicht des Filamentes in die 
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Endodermis des Konnektives übergeht. Das Konnektiv (Abb. 6) besitzt 
einen kleinen Zentralzylinder mit etwa 6—8 Gefäßen und einer Anzahl 


. 





D. , 

bi: 
Abb.2. Querschnitt durch die Mitte eines un- Abb. 3. Längsschnitt durch ein ungestrecktes 
gestreckten Filamentes. Eosin-Hämatoxylin- Filament. Innen zwei Ringgefäße. Fast alle 
farbung. Die plasmareiche Epidermis er- Zellen enthalten Stärkekörner. Eosin-Häma- 
scheint schwarz. Vergr. 300mal. (Anthoz.) toxylinfärbung. Vergr. 300mal. (Anthoz.) 
ziemlich plasmareicher langgestreckter Zellen. Die Endodermis ist sehr 
großzellig und mit Casparyschen Streifen versehen. Aus der Tatsache, 








Abb.4. Querschnitte durch ein ungestrecktes (rechts) und ein gestrecktes Filament. Die 
1. subepidermale Schicht ist plasmareicher als die übrigen. Vergr. 270mal. (Anthoz.) 


daß die 1. oder 2. subepidermale Schicht des Filamentes an die Endo- 
dermis des Konnektivs anstößt, darf wohl geschlossen werden, daß 
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Abb.6. Querschnitt durch ein Konnektiv. Innen der Zentralzylinder mit etwa 8 Gefäßen. 
Endodermis mit CAsPARYschen Streifen. Pollenkörner in einigen Antherenfächern sichtbar. 
Eosin-Hämatoxylinfärbung. Vergr. 300mal. (Anthoz.) 


fast alle Zellen des Filamentes, die unter der ersten (oder vielleicht 
der 2.) subepidermalen Schicht liegen, dem Zentralzylinder angehören. 
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Abb. 7. Querschnitt eines gestreckten Filamentes. Stellenweise Reste von subepidermalen 
Zellen. Links Querschnitte von Narbenpapillen. Hämatoxylinfärbung. Vergr. 300mal. 


(Anthoz.) 


Casparysche Streifen konnten bis jetzt im Fila- 
ment nicht gefunden werden. 


Während der Streckung reißen, bei einer Länge 
von etwa 4 mm, die Gefäße und später auch die 
meisten Zellen außer der Epidermis und einem 
Teil der 1. subepidermalen Schicht. In der Regel 
sind normal gestreckte Filamente + zylindrisch, 
mit Verjüngung gegen unten und oben. Es kommt 
auch vor, daß sie eine bandartige Abplattung er- 
fahren. Die zylindrischen Staubfäden sind regel- 
mäßig mit Luft gefüllt, was meines Wissens früher 
nicht beachtet worden ist (vgl. ScHocH-BoDMER 
1936). Die Luft reicht meist bis dicht unter 
die Epidermis oder die 1. subepidermale Schicht 
(Abb. 8). Auf Quer- und Längsschnitten tritt 
der Hohlraum noch deutlicher in Erscheinung 
(Abb. 5 und 7). An Stellen, wo der Querschnitt 
von der Kreisform stark abweicht, kann auch 
die 2. subepidermale Schicht erhalten sein. Die 
zerrissenen und flachgedrückten Zellen mit ihren 
Reihen von Stärkekörnern, Membranfetzen und 
einzelne Stücke der Ring- und Schraubenwindun- 
gen kleben an der inneren Epidermiswand. Stellen- 
weise häufen sich Gruppen von Stärkekörnern, 
während andere Stellen fast stärkefrei sind. Die 
Epidermis enthält ebenfalls in größerer Zahl 





Abb. 8. Teil eines lebenden 
gestreckten Filamentes. 
Innen die Luftsäule, die 
absichtlich z. T. verdrangt 
wurde. In Paraffinöl pho- 
tographiert. Vergr.100mal. 
(Anthoz.) 
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der epidermalen Stärkekôrner vor und nach der Filamentstreckung. 
Je ein ungestrecktes und ein gestrecktes Filament von derselben Pflanze. 





Tabelle 1. Anthozanthum, verschiedene Pflanzen (1936). Größe der subepidermalen und 
































i 22) 20 21 20 20 24 13 1 
8 mg (22) (20) (21) (20) (20) (24) (13) (10) 
Durchmesser der} 42 u | 2-34 | 384 | 2—3u | 4,5p | 2-34 | 43u |2—3y 
epidermalen (22)! (20) (20) (12) 
Stärkekörner 


1 Anzahl der gemessenen Stärkekörner. 


Stärkekörner. In einzelnen Fällen war bei den gestreckten Filamenten 
eine Abnahme in der Größe bei der Epidermis-Stärke feststellbar 
(Tabelle 1). Es ist aber zweifelhaft, ob dies immer zutrifft. Bei 


den auf Abb.9 und 10 er- 
Tabelle 2. Anth., verschiedene Pflanzen (1936). . j 
Plasmaströmung, bzw. passive kennbaren Epidermen schei- 


Bewegung kleiner Stärkekörnchen. nen die Stärkekörner nach 
30. April, Temperatur 18°, diffuses Tageslicht, der Streckung ebenso groß 
Vormittag; gestreckte Filamente ‘in Wasser. zu sein wie vorher. Die 
Länge des zurück- Subepidermalen Stärkekör- 
Filamentlänge Zeit gelegten Weges ner, die Durchmesser bis 
ss — zu 8y erreichen, erleiden 
bei der Streckung keinerlei 
10,3 _ 118 810 6,9 Veränderung. — Der Plasma- 
Fe wagen oe n) 115 573 4,95 belag ist in der Epidermis 
14,9 31 180 | 5,8 der gestreckten Filamente 
ziemlich dünn. 
Wie ASKENASY (1879) und auch DE Cuenac und OBATON (1935) zeigten, 
finden wahrend des Streckungswachstums der Grasstaubfäden keine Zell- 
teilungen statt. Dies trifft natürlich auch fiir Anthoxanthum zu (Tabelle 3). 




















Tabelle 3. Anth., zwei Pflanzen (1936). Lange der Epidermiszellen vor und 
nach der Filamentstreckung. 
Mittel aus je 20 Messungen auf einer Längszeile des Filamentes. 





Filamentlänge ........ 2 mm 13 mm 1,83 mm| 12,4 mm 
Mittlere lenlänge . . . . . . 79 u 514 u 62 u 396 u 
Verhältnis der Filamentlä A 1: 6,5 1: 6,8 
Verhältnis der Zellenlängen . . 1:6,5 1:6, 


Die Länge der Epidermiszellen ist also der Gesamtlänge des Filamentes 
proportional. Die radialen und tangentialen Durchmesser ändern sich 
während der Streckung nicht oder nur in sehr geringem Ausmaße, wie 
sich auch die ganze Filamentdicke (in der Mitte bestimmt) kaum ändert 


Filamentlänge | 1,88 mm | 13,4 mm | 1,95 mm | 13,5 mm | 1,77 mm | 15,4 mm | 1,59 mm | 14,4 mm 
Durchmesser der] 5,8 u 6,1u 5,7 u 6,1 u 5,7 u 5,7 u 6,0 u 6,3 u 
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Tabelle4. Anth. Nr.1(1937). Tangentialer Durchmesser der Epidermiszellen 








(Filamentmitte). 
Far ee der 
des Filaments “Uitte aus 2 Bemerkungen 
6 Messungen) in » 
Ungestreckt (3,5 mm). . |frisch in Paraffinöl 18 
Wenig gestreckt (4,5 mm) | frisch in Paraffinöl 16 
xestreckt (13 mm). . . [frisch in Paraffinöl 16,5 
Gestreckt . . : 20... in 0,8 Mol Rchr- 16,5 Grenzplasmolyse 
zuckerlésu 
OS = 6 40:0» in 0,9 Mol Rohr- 17,5 starke Plasmolyse 
zuckerlösung 
Gestreckt . . . . . . . in 1 Mol Rohr- 15 starke Plasmolyse 
zuckerlösung 
GE... 2. - in 1 Mol Rohr- 17,5 starke Plasmolyse 
zuckerlösung 
Gant: ke < in 1,2 Mol Rohr- 15,5 starke Plasmolyse 
zuckerlösung 














Abb. 9. Stärkekörner in ungestrecktem Fila- Abb. 10. Stärkekörner in gestrecktem Fila- 
ment. Fix. in Alkohol, photographiert in ment. Fix. in Alkohol, photographiert in 
Wasser. Quetschpräparat. Die Epidermis- Wasser. Quetschpräparat. Epidermis-Längs- 


Längswände sind stark verdickt. wände dünn. Vergr. 610mal. (Anthoz.) 


Vergr. 610mal. (Anthoz.) 


(Tabelle 4 und 23). Es sind also nur die Längswände der Epidermis, die 
eine Änderung erfahren, während die Querwände sozusagen unverändert 
bleiben. Die Längswände sind bei ungestreckten Filamenten etwa 6mal 
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so dick wie bei den gestreckten-derselben Pflanze. Zeichnungen mit Öl- 
immersion bei 1000facher VergréBerung ergaben eine Membrandicke von 
24 (Doppelwand), bei gestreckten von schätzungsweise 1/,u. Das würde 
annähernd dem umgekehrten Verhältnis der Filamentlängen entsprechen. 
Die Abb. 2, 7, 9 und 10 lassen die Unterschiede in der Membrandicke 
deutlich erkennen. Am dicksten ist die ungestreckte Epidermisaußenwand 





Lö 


III 8 YA Og 














Abb. 11. Oben: Normale Filamentstreckung an der Ahre (verschiedene Pflanzen). Unten: 

Streckung von 3 Filamenten derselben Pflanze. N normale Streckung an der Ahre, 

P Streckung eines isolierten Filamentes in Paraffinöl, W Streckung eines isolierten 
Filamentes in Wasser. Temperatur 18—20°. (Anthoz.) 


(mit starker Kutikula); die Querwände sind bedeutend dünner als die 
Längswände (Abb. 9). 

Der unterste, leicht gebogene Teil des Filamentes erfährt bei der 
Streckung keine Veränderung; es zerreißen hier weder die Gefäße, noch 
füllt sich irgendein Teil des Querschnittes mit Luft. 


2. Der normale Wachstumsverlauf. 


Das Streckungswachstum der Grasstaubfäden spielt sich vorwiegend 
in den frühen Morgenstunden ab. Gopron (1873, 141/143) stellte sogar 
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für die verschiedenen Arten eine ,,Horloge de Flore‘ auf. Bei Anthozan- 
thum soll die Anthese bei 20° um 7 Uhr morgens eintreten. Man kann sie 
aber häufig schon um 5 Uhr morgens beobachten; doch öffnet sich auch 
nicht selten in den späteren Morgenstunden und abends ein Teil der Blü- 
ten einer Ähre. Gopron wußte schon, daß die Temperatur dabei eine 
große Rolle spielt, und daß feuchte Luft die Blütenöffnung fördert. Auch 
im Dunkeln (Botanisierbüchse) beobachtete er das Auswachsen der Fila- 
mente. 

Man kann den normalen Streckungsvorgang am besten an abge- 
schnittenen Ahren verfolgen, die unter das Mikroskop gelegt werden. 
Entweder schneidet man die Spelzen vorher weg oder wählt die Basis einer 
Hüllspelze als Ausgangspunkt für die Messung. Der Stiel der Ähre wird 
in ein ganz enges Gläschen mit Wasser eingestellt (damit man das Gläschen 
schräg stellen kann). Mit dem MeBokular läßt sich der Strec vor- 
gang leicht verfolgen. Das Wachstum geht hier viel langsamer vor sich 
als bei Secale; die maximal gemessene Verlängerung betrug 250 u pro 
Minute. In der Regel dauert der ganze Streckungsvorgang etwas mehr als 
1 Stunde (bei 18—20°). Aus Abb. 11 (oben) ist der ziemlich geradlinige 
Anstieg der Kurven ersichtlich. Das Wachstum setzt ganz plötzlich ein. 
Was für physiologische Vorgänge sich vorher abspielen, ist schwer zu 
ermitteln. Morphologisch ist, wié erwähnt, nur die Zunahme von Plasma 
und Stärke in der Epidermis auffällig. Die Plasmabewegung wird wäh- 
rend der Streckung immer lebhafter (vgl. Tabelle 2). Versuche, Wuchs- 
stoff nachzuweisen, konnten 


mit den zur Verfügung ste- Tabelle 5. Anth., verschiedene Individuen (1936). 


Streckung isolierter Filamente 








henden Mitteln nicht durch- ix Title 
geführt werden. 
; Anfangslänge in mm | in % der Anfangslänge : 
3. Streckung der Filamente 
in Wasser. 1,82 1,88 2,0 184 134 203 
Isolierte Filamente von y 5 He = en a 
mehr als 3 mm Länge er- 3,2 33 3,3 3,5 | 342 248 297 202 
fahren eine Streckung von 3% 319 
4,1 4,5 318 338 
fast normalem Ausmaß, 5) 228 





wenn sie in destilliertes 1 Anfangslange = 100%. 

Wasser gebracht werden 

(Tabelle 5—7). Sie bleiben zylindrisch und füllen sich mit Wasser statt 
mit Luft. Wasserfüllung findet auch dann’ statt, wenn nur die Basis 
der Filamente in Wasser eintaucht, der obere Teil aber durch Vaselin 
von einer direkten Wasserversorgung abgeschnitten wird (Tabelle 8). 
Schon bei weniger als 4 mm Anfangslänge ist die Streckung in Wasser 
einer normalen Streckung gleich. Im Innern kann man auch hier zer- 
rissenes Gewebe erkennen. Halbierte oder in 3—4 Teile zerschnittene 
Filamente können eine Verlängerung erfahren, die derjenigen intakter 
Filamente gleichkommt (Tabelle 7). Diese Tatsachen beweisen, daß von 


Planta Bd. 30. 12 
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Tabelle 6. Anth. Nr. 10 (1936). Unterschiede im Streckungsgrad isolierter 
Filamente in Paraffinôl und in Wasser. 


Die beiden Filamente auf einer Horizontalen stammen aus derselben Blüte. 











Thermostat 25°. 
> In Paraffinôl In Wasser 
Anfangslänge Endlänge in % | Anfangslänge dlänge dlänge 
in mm in mm |der Anfangslänge in mm à mm ae re ee 

2,0 2,0 100 1,8 3,4 189 
2,0 2,0 100 2,0 4,1 205 
2,1 2,1 100 2,4 4,2 175 
2,6 $,4 246 2,7 9,5 352 
2,9 7,4 255 3,0 12,2 407 
4,8 12,2 254 4,5 15,1 336 

















Tabelle 7. Anth., verschiedene Individuen (1936). Streckung isolierter 


zerschnittener Filamente in Wasser. 











Anfangslänge in mm Teilverhaltnis Endlänge in mm pe À ae 
obere untere obere | untere obere untere obere untere 
Hälfte Hälfte Hälfte Hälfte. Hälfte Hältte Hältte Hälfte 
2,53 1,47 1,72 :1 6,05 2,7 240 184 
1,88 1,29 1,46 :1 6,05 2,06 322 159 
2,12 1,47 1,44 :1 6,12 3,24 289 220 
3,75 2,7 1,39 : 1 6,82 3,75 181 139 
2,65 2,65 1 :1 4,1 3,94 155 149 
2,76 2,76 1 :1 6,65 5,0 241 181 
2,35 4,1 1 :1,75 5,5 6,5 234 159 




















Tabelle 8. Anth. Nr.1 (1937). Streckung isolierter Filamente in 
dampfgesättigter Luft und bei direkter Wasserversorgung. 


Die beiden Filamente auf einer Horizontalen stammen jeweils aus derselben Blüte. 





Filamentbasis in Vaselin, 
übriger Teil in Luft 


Filamentbasis in Wasser, 
übriger Teil in Luft 








Anfangs- Endlänge in % Anfangs- Endlänge in % 
der länge der 

in mm Anf in mm Anfangslänge 
3,2 189 2,9 336 
3,4 207 3,1 323 
3,7 202 3,4 316 
3,9 248 3,8 274 
4,2 239 3,9 300 
4,4 228 4,2 309 
4.5 214 4,1 316 
4,5 242 4,25 248 
5,1 218 5,0 273 











Mittelwert 221 + 6,3% 
Die 








Mittelwert 299 + 9% 


Die gestreckten Fila- 
mente sind Zylinder, 


ganz mit Wasser gefüllt 
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einem gewissen Stadium an nur noch Wasser für den Streckungsvorgang 
benötigt wird, wie dies auch DE Cuenac und OB4AToN (1935) betonen. 
Damit ist aber die Frage nach dem normalerweise zur Streckung ver- 
wendeten Wasser nicht gelöst. Eine Entscheidung 
wurde durch die Versuche in Paraffinöl herbei- 
geführt. 


4. Streckung der Filamente in Paraffinöl 
und in Luft. 
Es konnte gezeigt werden, daß isolierte Fila- 
mente von Anthoxanthum, auch wenn sie in Pa- 
raffinöl gelegt werden, eine weitgehende Streckung 


Tabelle 9. Anth., verschiedene Individuen (1936). 
Streckung isolierter Filamente in Paraffinöl. 











Anzahl der Anfangs- Endlängen in % der 
an 1: Bu Anfangslängen 

6 1,5—1,7 100—117 

10 1,8—2,0 100—150; 212, 306 

11 2,1—2,5 100—139; 234—314 

15 2,6—3,0 240—304 

14 3,1—3,5 200—359 

10 3,6—4,0 205—326 

10 4,1—4,5 218—318 
5 4, ,0 197—257 
3 5,1—5,5 224—346 
1 6,2 197 
1 7,5 168 Abb. 12. Ungestrecktes 
1 7,8 142 und Teil eines in Paraffin- 
2 8,1—8,5 167, 171 ölgestreckten Filamentes. 








Beide lebend in Paraffinöl 
. : photographiert. Das in 
erfahren (ScHocH-BopMER 1936). Diese ist an- parartindl gestreckte ist 


nähernd normal, wenn die Filamente zu Beginn bandförmig; innen sind 
des Versuches eine Länge von 4 oder mehr Milli- pre Fig “ee À er 
metern besitzen, d.h. wenn sie vorher an der (Anthoz.) 
Pflanze schon eine gewisse Streckung durchgeführt 

haben. Solche Filamente von 4—4,5 mm Länge „wachsen“ auf das 
3fache ihrer Ausgangslänge an. Filamente von 2,5—4 mm verlängern 
sich ebenfalls etwa auf das 3fache. Bei dieser Streckung in Paraffinöl, 
die ebenso schnell vor sich gehen kann wie die normale Streckung 
an der Pflanze selber (Abb. 11), legen sich die vorher zylindrischen Staub- 
fäden zu Bändern zusammen (Abb. 12 rechts); sie sehen dann ähnlich 
aus wie Baumwollhaare. Ist der Verlauf der Längswände nicht genau 
parallel zur Längsachse des Filamentes, so treten schraubige Windungen, 
oft in größerer Zahl (bis zu 12 bei einem Filament) auf. Diese in Paraf- 
finöl gestreckten Staubfäden sind bis auf schmale Streifchen frei von 
Luft, d. h. sie enthalten nur so viel Luft wie zu Beginn des Einlegens in 

12* 
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Tabelle 10. Anth. Nr. 4 (1937). 
Streckung isolierter Filamente in Paraffinöl. 


























Anfangslänge | Endlänge Endlänge in % angslänge dlänge länge 
in mm in mm |der Anfangslänge pe — u PF. he Ml 
1,84 2,12 115 38 12,4 326 
1:88 218 116 39 12,5 321 
2.06 253 123 3.94 121 | 306 
218 253 116 3.9 12,8 326 
224 276 123 3,04 12,5 318 
4, 128 320 
2,6 8,0 308 4.0 119 299 
2,65 10,0 378 4.06 138 340 
A es = 4.06 12.9 318 
3,0 9.9 330 4,1 14,3 345 
4 ; = 4.12 15.2 369 
21 103 = 424 13,4 316 
- 4.24 12.1 286 
» 11,0 343 4.36 14.7 337 
3, 11.6 322 ‘A it = 
x ? 5 
3,7 11,9 322 4.53 13,6 300 
37 113 305 , , 
Mittelwert aus 6.—32. Filament 326 + 4,7% 


die Flüssigkeit. Auf der Mitte von Abb. 12 (rechts) sind im Innern des 
Filamentes Fetzen zerrissenen Gewebes sichtbar. In Paraffinöl kann bei 
18—20° die Plasmaströmung] noch 12 Stunden andauern. Bei höherer 


Tabelle 11. Anth. Nr. 4 (1938). Streckung mit und ohne Anthere 
in Paraffinöl. 
Die beiden Filamente auf einer Horizontalen stammen jeweils aus derselben 
Blüte. Schnittflächen der Filamente mit Vaselin verklebt. 





























Mit Anthere Ohne Anthere (isolierte Filamente) 
Anfangslänge | Endlänge Endlänge in % | Anfangslänge | Endlänge | Endlänge in % 
in mm in mm |der Anfangslänge in mm in mm j der Anfangslänge 
2,9 11,8 410 2,9 12,2 414 
3,3 12,5 380 3,2 12,4 388 
3,35 12,4 370 3,2 11,8 370 
3,5 10,3 295 3,5 8,5 243 
3,5 12,5 358 3,6 12,4 345 
3,6 12,5 348 3,7 13,0 352 
3,7 12,5 338 3,8 11,1 292 
3,8 13,5 355 3,65 13,4 370 
3,9 12,4 318 4,2 10,7 255 
4,1 13,3 325 3,65 13,8 378 
4,2 14,7 350 4,5 13,3 | 296 
4,4 15,7 357 4,35 13,9 320 
4,4 12,2 277 5,2 13,2 254 
4,7 14,2 302 5,0 14,4 288 
4,8 15,7 327 5,25 13,9 265 
5,4 14,5 268 5,4 14,3 265 
5,4 13,2 244 5,4 11,7 217 
6,2 14,1 227 5,8 12,8 | 221 
Mittelwert 325 + 11% Mittelwert 308 + 14% 
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Tabelle 12. Anth. Nr. 1 (1937). 
Streckung isolierter Filamente in Paraffinöl. 


























Anfangslänge | Endlänge | Endlänge in % | Anfangslänge | Endlänge Endlänge in % 
in mm inmm |der Anfangslänge in mm in mm der Anfangslänge 

1,85 2,0 108 3,5 10,1 288 
1,85 2,7 146 3,6 9,2 256 
1,94 2,4 124 3,7 11,0 298 
1,94 6,1 314 3,7 8,7 235 

3,8 10,4 274 
2,06 6,9 335 

3,9 10,1 258 
2,3 6,2 269 

4,06 9,2 227 
2,42 7,5 310 

4,3 11,0 256 
2,6 7,7 296 

4,4 11,0 250 
2,7 7,1 263 4,65 12,3 265 
2,7 7,1 263 . ‘ 
2,8 6,8 243 5,1 10,4 204 
2,8 7,9 282 5,1 11,4 224 
3,0 8,8 293 5,3 9,5 179 
3,06 8,95 293 5,4 10,8 200 
3,06 9,1 297 5,7 12,9 226 
3,06 8,3 271 5,7 11,1 195 
3,24 9,0 278 5,7 11,5 202 
3,24 9,2 284 5,7 11,6 204 
3,5 8,9 254 6,1 11,1 182 © 

6,9 11,3 164 

Mittelwert aus 4.—29. Filament 275 + 4,9% 


Temperatur (über 25°) hört sie rascher auf. Beim Absterben tritt Zellsaft 
aus der Epidermis ins Innere. Außerdem dringen kleine Tröpfchen an 
die Oberfläche des Fadens. 


Tabelle 13. Anth. Nr. 1 (1938). Streckung mit und ohne Anthere in 
Paraffinöl. 

Die beiden Filamente auf einer Horizontalen stammen jeweils aus derselben 
Blüte. Schnittflächen der Filamente mit Vaselin verklebt. 





























Mit Anthere Ohne Anthere (isolierte Filamente) 
Anfangslänge | Endlänge | Endlänge in % | Anfangslänge| Endlänge | Endlänge in % 
in mm in mm der Anfangslänge in mm in mm der Anfangslänge 
1,77 2,18 123 1,77 1,77 100 
2,12 3,0 142 1,77 2,06 116 
2,8 5,0 179 2,8 4,0 143 
2,9 7,35 254 2,8 7,3 261 
3,1 9,9 320 3,05 9,6 319 
3,2 10,0 312 3,2 7,8 244 
3,3 10,0 303 3,2 9,8 306 
3,3 10,6 321 3,3 10,6 321 
3,6 10,2 283 3,7 8,1 219 
3,9 11,3 290 4,0 10,8 270 
4,1 10,6 259 4,1 11,6 283 
4,2 11,0 262 3,9 10,9 280 
4,6 8,8 192 4,2 10,9 260 
Mittelwert 249+ 18% Mittelwert 240 + 20% 
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Tabelle 14. Anth., verschiedene Individuen (1936). 
Streckung isoliertér, zerschnittener Filamente in Paraffinôl. 




















Anfangslänge in mm Endlänge in mm Fm my li Rol 
Teilverhältnis 
obere untere obere untere obere untere 
Hälfte Hälfte Hälfte Hälfte Hälfte 
2,06 1,18 1,75 : 1 6,05 3,3 294 280 
1,7 1,42 1,2 :1 5,05 2,36 297 167 
1,59 1,41 1,13 : 1 3,1 2,06 196 146 
3,06 3,06 1 :1 6,06 4,9 195 160 
3,7 3,8 1 : 1,03 5,7 4,95 154 131 
1,95 2,06 1 : 1,06 6,3 5,9 325 286 
2,47 3,12 1 : 1,26 6,8 6,13 276 210 
1,59 2,12 1 : 1,33 5,23 5,65 330 267 
0,83 1,11 1 : 1,43 2,12 4,35 240 370 
0,82 1,53 1 : 1,85 2,76 4,7 307 335 
2,3 4,3 1 : 1,87 4,9 5,4 213 126 
2,18 5,5 1 : 2,14 3,9 6,9 177 124 
1,82 5,25 1 :29 2,7 8,2 155 156 
2,47 1 “| 1,59 | 2,53] 1,55 : 1 : 1,59 | 5,1 2,3 | 2,53 | 207 145 | 100 
1,821 2,47 | 2,0 1 : 1,35 : 1,1 4,4 3,94 | 2,7 | 242 159 | 135 
1,411 2,7 |1,7 1 ; 1,92 : 1,21 |4,6 4,87 | 2,18 | 325 180 | 128 
1,842 | 2,12 | 1,76 | 1,94] 1,07 :1,2 :1 : El 4,24 | 2,41 | 2,4 | 2,12 1232 | 114]|136 | 109 
0,942 | 1,35 | 1,35 | 2,41} 1 : 1,63 : 168 : 2, 2,65 | 2,7 12,3 13,3 12811177 |150|137 




















1 Filamente in 3 Teile geteilt. — ? Filamente in 4 Teile geteilt. 





Die zahlreichen Versuche über die Streckung in Paraffinöl sind auf den 
Tabellen 9—14 dargestellt. Die Tabellen 10—13 betreffen einzelne, ein- 
getopfte Pflanzen, die individuelle Unterschiede aufweisen. Aus dem ge- 
samten Versuchsmaterial geht eindeutig hervor, daß die Filamente von 
einem gewissen Stadium an, das bei einer Länge von 2—2,5 mm (je nach 
dem Individuum) beginnt, die Fähigkeit besitzen, sich autonom auf das 
2!/,—4fache ihrer Anfangslänge zu strecken. Bei Pflanze 1 (Tabelle 12, 
13) betragen die Endlängen fast durchwegs weniger, bei Pflanze 4 (Tabelle 
10, 11) mehr als 300%. Die Epidermiszellen sind also imstande, aus dem 
Filamentinneren so viel Wasser zu beziehen, daß sie sich auf das 21/,- bis 
4fache ihrer ursprünglichen Länge strecken können. Da durch den Ab- 
schluß in Paraffinöl die Füllung mit Luft verhindert wird, legen sich die 
Hohlzylinder zu Bändern zusammen. Streckung in Paraffinöl findet 
auch dann statt, wenn die Filamente in 2—4 Teile zerschnitten werden 
(Tabelle 14). Die Summe der Endlängen ist die gleiche wie bei den Kon- 
trollen (die nicht auf Tabelle 14 angegeben sind). Diese Versuche führen 
überdies zu dem Ergebnis, daß das obere Drittel der Filamente sich in der 
2. Hälfte der Streckungsphase in Paraffinöl stärker streckt als der übrige 
Teil. Vielleicht ist letzterer zu Beginn der Streckung dafür der aktivere 
Teil. Diese Frage konnte nicht eindeutig gelöst werden. 

Wie in den Versuchen von DE Cuanac und OBATON (1935) können 
auch isolierte Filamente an der Luft eine gewisse Streckung erfahren. 





APN | 
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Tabelle 15. Anth., verschiedene Pflanzen (1936 und 1937). Streckung isolierter 
Filamente an der Luft. 
A. In leerer Kammer (mit Deckglas verschlossen). 














Lange des Filaments : Lange des Filaments 
Zeit Zeit 
in mm in % in mm in % 
I. 20. Mai II. 22. Mai 

ge 3,2 100 1095 6,65 100 
gee 5,5 1012 7,3 

930 7,5 1035 8,35 

945 8,2 1045 9,2 
113 9,1 11% 9,3 
14% 9,3 291 1145 9,3 140 

















B. In Kammer über Wasser oder Zuckerlüsung. 














Does ac 3 Banden [058 Mol, Robrwoker | Oberg NOIRE 
Endlänge in % Endlänge in % Endlange in % 
Anf. là Anf Anf: 
i "ma der Anfangs- pnaaenge der Anfangs- erating der Anfangs- 
2,4 100 3,1 265 3,4 242 
2,7 232 3,5 271 3,65 287 
3,65 284 3,8 321 
3,7 284 3,9 313 
4,05 262 4,2 318 
4,1 260 
4,4 256 














1 Die Filamente über Wasser, 0,6 Mol und 0,8 Mol stammen je von einer Pflanze. 
2 Die gestreckten Filamente sind + bandförmig und zum größten Teil lufthaltig. 


Es muß nur verhindert werden, daß eine starke Verdunstung stattfindet. 
Unter Umständen genügt es, eine leere Kammer zuzudecken (Tabelle 15), 
um eine bedeutende Streckung zu erreichen. Noch besser gerät der Ver- 
such über Lösungen oder über Wasser (Tabelle 15 und 8). Über 0,8 Mol 
Rohrzuckerlösung findet z. B. Streckung auf mehr als 300% der Anfangs- 
länge statt. Es ist unwahrscheinlich, daß Wasserdampf aus der Luft 
aufgenommen wird!. Die teilweise Luftfüllung und die Aushöhlung der 
Filamente zeigen, daß wir es, wie bei den Paraffinölversuchen, mit einer 
Aussaugung des Filamentinnern zu tun haben, das der Epidermis als 
Wasserreservoir dient. 

Die Rolle der Anthere für die Wasserversorgung des Filamentes wäh- 
rend der Streckung ist nicht sehr bedeutend. In Versuchen mit und ohne 
Anthere in Paraffinöl (Tabelle 11 und 13) konnte kein statistisch einwand- 
freier Unterschied gefunden werden. Bei Anthoxanthum scheint also die 
Anthere bzw. das Konnektiv als Wasserreservoir für die Filamentstreckung 
nicht oder kaum in Betracht zu kommen, während dies bei Secale sehr 
wahrscheinlich der Fall ist (ASKENASY 1879 und ScHocH-BopMER 1937). 

1 Vgl. die Saugkraftversuche S. 192 und die Ausführungen über die Undurch- 
lässigkeit der Kutikula S. 190. 
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5. Die Luftfüllung während der Streckung. 

Durch die Paraffinôlversuche ist bewiesen, daB die Gase, die sich im 
Innern normal gestreckter Filamente finden, nicht durch irgendwelche 
Zersetzungsvorgänge entstanden sein können. Es bleibt nun die Frage 
abzuklären, woher die Luft im Innern der gestreckten Filamente stammt. 
Daß sie, wie schon 1936 vermutet wurde, tatsächlich von außen, aus der 
Atmosphäre aufgenommen wird, konnte durch folgende Experimente und 
Überlegungen bewiesen werden: 

1. An der Ansatzstelle der Filamente findet man weder Streckung 
noch Gefäßzerreißung. Die Luftsäule beginnt erst etwas oberhalb der 
Basis (Abb. 1G) und füllt die unte- 





Tabelle 16. Anth., verschiedene Pflan- 
zen (1937). Luftfüllung von außen 
bei Schwimmen isolierter Fila- 


ren beiden Drittel des Filamentes 
von hier ab fast ganz aus, während 
sie im obersten Drittel von einzel- 





mente auf Paraffinöl. 














nen Querresten zerrissenen Gewebes 

Anfangs- Ser Infthaltigen = unterbreehen ist. Es sieht dann so 
me | immm | Streifen bei im aus, als ob einzelne Luftblasen 
— a perlkettenartig aneinander gereiht 

2,5 4,9 3,6 „. Wären. Preßt man den unteren 
2,7 61 D. Teil eines gestreckten Filamentes, 
37 Hs = so entweicht die Luft nie nach 
3.9 10,9 3.6 unten, sondern nach oben durch 
4,0 6,3 1,6 Spalten der Epidermis, die sich 
5 ” beim Drücken bilden. Aus der An- 
4,35 11,01 5,6 satzstelle an der Blütenbasis kann 
4,7 7,9 4,9 stets nur Zellsaft, aber nie Luft 
Fr eet Se herausgepreßt werden. Es ist schon 

1 Infolge he sind deswegen unwahrscheinlich, daß 


Luft aus den Stielen in die Fila- 
mente eindringt. 

2. Daß die Luft nicht von unten aufsteigt, zeigen auch Versuche mit 
abgeschnittenen Ähren, die in Paraffinöl getaucht werden, wobei der 
Infloreszenzstiel in die Luft hinausragt. Man kann dann immer die 
Streckung einer gewissen Zahl von streckungsbereiten Filamenten beob- 
achten, wobei aber nie eine vollständig normale Luftfüllung vorkommt. 
Es sind nur einzelne Luftblasen vorhanden, die aus dem Luftreservoir 
stammen, das zwischen den Spelzen festgehalten wird (Versuche mit 
32 Filamenten bei Pflanze 1 und 2). Saugt man mit einer Luftpumpe 
die Luft zwischen den Spelzen heraus, so enthalten die gestreckten Staub- 
fäden überhaupt keine Luft. Bei zu starkem Auspumpen leiden aber die 
Blüten und sterben offenbar ab; die Filamente strecken sich dann nicht 
mehr. 

3. Eine teilweise Luftfüllung tritt auch dann ein, wenn isolierte Fila- 
mente in der Weise auf Paraffinöl schwimmen, daß die Epidermis zum Teil 


diese Filamente stellenweise zylindrisch. 
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noch mit der Außenluft in Berührung kommt. Die Luftblasen treten nur an 
den Stellen auf, wo der Kontakt mit der Außenluft vorhanden ist, da- 
gegen sind die untergetauchten Teile der Filamente frei von Luft. Diese 
Objekte enthalten dann je nach der GrôBe der Berührungsfläche nur ganz 
wenig Luft, können aber auch zur Hälfte mit Luft gefüllt sein (Tabelle 16). 
(Wenn sie zu stark aus dem Paraffinöl herausragen, trocknen sie aus.) 
Die Luftsäulen lassen sich durch Druck auf die lufthaltigen Stellen be- 
liebig im Inneren des Filamentes herumschieben, ein Beweis dafür, daß 
bei Streckung in Paraffinöl eine normale Aushöhlung stattfindet. 

4. Auch wenn ungestreckte Filamente in einer feuchten Kammer mit 
einem ihrer Enden auf Vaselin festgeklebt werden, mit dem anderen 
aber frei in die Luft heraus- 
ragen, strecken sie sich und 
füllen sich größtenteils mit 
Luft (Tabelle 15). 

Nachdem bewiesen ist, 
daß die Luft von außen ein- 
dringt, stellt sich die Frage 
nach den Eintrittspforten. 
Schon 1936 wurde die Ver- 
mutung geäußert, daß die 
Luft durch Spalten der 


Epidermis in das Innere des Abb. 13. Spaltenbildung in der Epidermis durch Ab- 

e £ ingt rundung der Zellenden, sowie durch Kollaps einer 
Filamentes eindri a In Epidermiszelle und Absinken derselben unter die 
kurzen Filamenten (bis4mm Oberfläche (untere Figur). Vergr. 270mal. (Anthoz.) 


Länge) ist nur ganz wenig 

Luft in Form von schmalen Streifchen in den Intercellularen vor- 
handen (Abb. 2 und 4). Erst von einer Länge von etwa 4,5 mm an 
beginnen sich im Zentrum an verschiedenen Stellen längliche Luftblasen 
zu bilden, die sich mit fortschreitender Streckung radial erweitern und 
außerdem in der Längsrichtung vereinigen (Tabelle 23). Bei starker Ver- 
größerung beobachtet man zwischen den Längswänden der Epidermis 
winzige Spalten, es können aber auch solche von mehreren u Breite 
auftreten. Dies ist dadurch erklärlich, daß die Epidermiszellen nicht alle 
gleichzeitig genau den gleichen Streckungsgrad aufweisen und somit 
Längsspalten entstehen müssen. An ihren Enden besitzen die Zellen 
überdies das Bestreben, sich abzurunden, so daß sich hier dreieckige 
Spältchen bilden (Abb. 13). Auch können einzelne Epidermiszellen durch- 
reißen, kollabieren und so Raum für Luftzutritt schaffen. Durch leichten 
Druck auf in Paraffinöl liegende Filamente, die sich zuvor normal an der 
Luft gestreckt haben, kann man leicht Längsspalten zwischen den Epidermis- 
zellen erzeugen, ein Beweis dafür, daß der Zusammenhang in tangentialer 
Richtung nicht sehr fest ist. Es kommt aber doch vor, daß die Spalten- 
bildung nicht in genügendem Ausmaß stattfindet; in solchen Fällen legen 























186 Helen Schoch-Bodmer : 


sich auch normal an der Pflanze gestreckte Filamente zu Bändern zu- 
sammen. — Paraffinöl dringt übrigens, offenbar wegen seiner hohen 
Viskosität, nur selten durch die Epidermisspalten ins Innere des Fila- 
mentes. 

Wenn die normale Filamentstreckung beendet ist, kann sehr rasch 
ein Kollaps erfolgen. Bei trockenem Wetter verwelkt ein Staubfaden 
in etwa einer Stunde oder noch schneller. Die Spalten sind jetzt die Aus- 
trittspforten für das aus der Epidermis verdunstende Wasser, das an den 
inneren Hohlraum abgegeben wird. (Die schwerdurchlässige Kutikula 
kommt für die Verdunstung weniger in Betracht.) Während der Streckung 
wurde die Luft von außen nach innen eingesaugt, so daß ein Transpira- 
tionsstrom in umgekehrter Richtung kaum in Frage kam; mit der Er- 
schöpfung der inneren Wasserquelle und dem Stillstand des Lufteintrittes 
kann nun die Verdunstung von innen nach außen erfolgen. 


6. Saugkraft und Turgor der Epidermiszellen. 

Die Streckung und Aushöhlung des Filamentes führt zur Frage nach 
den Kräften, die diese Erscheinungen hervorrufen. Wie man sich leicht 
bei abgeschnittenen Filamenten, die in Wasser liegen, überzeugen kann, 
entwickeln alle Epidermiszellen einen starken Turgor, der die freien 
Zellenden halbkugelig vortreibt. Die Epidermiszellen besitzen eine hohe 
Saugkraft, vermittels derer sie das Innere des Filamentes aussaugen. 
Die aufgenommene Flüssigkeit bewirkt die Volumzunahme der Epidermis. 
Die Saugkraft ist wohl das Primäre: die ‚statische‘ Saugkraft der nicht- 
wachsenden Zellen geht in die ,,kinetische“ der wachsenden über (vgl. 
OPPENHEIMER 1930, 131). Weil die plastische Dehnbarkeit plötzlich stark 
zugenommen hat, kann ein größeres Quantum Flüssigkeit eingesaugt 
werden. Die Dehnung der Wand tritt als Turgor in Erscheinung. Da 
aber kein Gleichgewichtszustand vorliegt, sondern eine osmotische 
Arbeit geleistet wird, haben wir es nicht mit dem gewöhnlichen Turgor- 


druck zu tun (der in Atmosphären, d.h. a ausgedrückt wird), sondern mit 


einer osmotischen Arbeit (Dyn-cm). Auch FrEy-Wyssuıng (1936, 281) 
betont, daß das Wachstum ein dynamischer Vorgang ist, während man 
bei den Elastizitätsmessungen von statischen Voraussetzungen ausgeht. 
SAKAMURA (1937, 120, 124) unterscheidet bei Zellen, die nicht im Gleich- 
gewichtszustand sind, neben dem Turgor (dem der Wanddruck das 
Gleichgewicht hält) einen ,,arbeitsleistenden osmotischen Druck‘, der 
angenommen werden müsse, um die osmotische Zellmechanik zu er- 
klären. Von physikalischer Seite wird mir dies bestätigt, Herr Dr. P. 
Huser vom physikalischen Institut der E.T.H. Zürich, schreibt mir 
bezüglich Turgor und Wanddruck während des Streckungswachstums: 
„Wenn die Zelle plastisch verformt wird, so muß dafür Arbeit geleistet 
werden. Diese Arbeit wird vom Turgor geliefert. Daher ist während der 
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plastischen Verformung der Turgor größer als der Wanddruck (von mir kursiv 
gesetzt). Um diesen Fall nun physikalisch formulieren zu können, 
müßte man sagen, daß ein Teil des Turgors vom Wanddruck im Gleich- 
gewicht gehalten wird, während der restliche Teil Arbeit leistet. Allgemein 
kann diese Arbeit nicht formuliert werden. Sie hängt von der Art der 


Tabelle 17. Anth., verschiedene Individuen (1936). Elastische Dehnung durch 
den Turgor. 
Entspannung mit KCN- oder mit Rohrzuckerlösung. 








Anf: - Ver- angs- - 
roo” Lösung länge hersene x vu Lésung u — ng 
— in mm in % r. in mm in % 
10 |10% KCN| 5,0 25 6,8 25 

8,6 20 119 21 
11 |10% KCN| 4,5 25 12,2 29 
49 30 21 2 Mol 2,2 18 
5.1 28 68 22 
5.9 28 7.0 17 
9,5 21 9.9 24 
113 21 10,5 26 
13,8 29 
12 |Rohrzucker| 12,4 33 9 7 
1 Mol 123 29 14,0 29 
13 | 1 Mol 10,1 23 22 2 Mol 2 a 
14 1,5 Mol | 3,2 25 3,9 26 
15 | 1,5 Mol 3,2 24 aa = 
16 | 1,6 Mol 1,7 7 145 24 
17 | 1,6 Mol 2,7 22 16,7 21 
18 | 1,6 Mol 2,6 32 23 Mar - = 
ı9 | 2 Mol 1,9 25 13,6 26 
ne = 24 | 2Mol | 40 28 
6,5 28 as - 
6,8 2 13,6 34 
8.0 27 , 
9,8 34 25 2 Mol 2,6 31 
14.6 23 3.4 38 
20 2 Mol 14 8,5 2 : 
1.75 20 (4 Le 
= = 10,4 25,5 
, 14.6 33 























plastischen Verformung und vom Zellbau ab.“ Auch Ursprung (1938, 
S. 1116) schreibt, daß der Turgor größer sein kann als der Wanddruck, 
wenn sich die Zelle nicht im Gleichgewichtszustand befindet. 
Wegen der plastischen Dehnbarkeit der Epidermislängswände kommt 
daher während des Streckungsvorganges eine Turgorbestimmung nach 
1 In einer Arbeit über die Physiologie der Pollenkeimung bei Corylus hatte ich 


schon darauf hingewiesen, daß der Turgor an derjenigen Keimpore, wo sich der 
Pollenschlauch bildet, größer sein muß als der Wanddruck (1936, 367). 














188 Helen Schoch-Bodmer : 
den bekannten Methoden von URSPRUNG und BLUM (1924) nicht in Frage. 
Denn der Turgor wird bei den Untersuchungen der genannten Autoren 
als statische Größe aufgefaßt; der Turgor, der dem Wanddruck gleich 
ist, kann darum erst nach Beendung der plastischen Verformung bestimmt 


Tabelle 18. Anth. Nr. 1, 2 und 4 (1937). Tabelle 19. Anth. Nr.1 (1937). 




















Elastische Dehnung durch den Elastische Dehnung durch den 
Turgor. Turgor. 
Entspannung mit 10% KCN-Lösung, Entspannung mit Rohrzucker- 
Auswaschen mit Wasser. lösungen. 
Anfangs- Ver- lAnfangs- Ver- Konzentration | Anfangs- Verkürzung 
der Zucker- 1 
SS ter [acer eres. an [ES 
Pflanze Nr. 1 Pflanze Nr. 2 1 14,3 24 
1,53 11,6 (Fortsetzung): 15,5 26 
2,35 20 9,9 32 16,1 28 
3,1 21 10,4 32 1,2 13,6 23 
= > BA 28,5 15,1 23,5 
10,8 22,5 | 13,6 30,5 1,4 13,1 23 
12,5 |. 30 Pflanze Nr. 4: 8 2 
13,1 27 1,88 94 1,6 13,0 24,5 
13,2 27 2.06 57 14,5 29 
13,7 33 3.6 19.5 15,3 34 
Pflanze Nr. 2: 3,8 19 15,4 31 
1,76 6,7 5,2 26 15,6 28 
1,88 28 5,6 27 1,8 13,9 33 
2,6 27 5,8 30 14,9 33 
3,5 33,5 6,2 27,5 15,3 28 
AN AA me | à 
3.95 27 1 3.5 7 2,0 1,82 19,5 
4,25 29 15,2 32,5 2,1 28 
4,55 31 15,4 32 2,5 18,5 
5,1 31 15,7 32 2,7 23 
6,4 28 16,5 33 2,9 26 
7,1 25 18,1 29 3,35 30 
8,1 27 18,4 28 4,4 20 
9.7 29 12,5 33 
" 12,6 31 
2 12,9 31 
werden. In diesem Endstadium 130 27 
der Filamentstreckung besteht der 13,2 27 
13,3 26 








günstige Fall, daB nur noch eine le- 
bende Zellschicht vorhanden ist (die 
erste subepidermale Schicht ist nach der Streckung nicht mehr plas- 
molysierbar und zeigt auch keine Plasmabewegung). Den Anteil der 
elastischen Dehnung an der Gesamtdehnung der Filamente kann man 
dagegen auf allen Stufen des Streckungsvorganges ermitteln. Die ela- 
stische Dehnung wurde durch Einlegen in Alkohol, Zyankalilésung oder 
Rohrzuckerlésung zu bestimmen versucht. Bei Behandlung mit Alkohol 
erhält man sehr unregelmäBige Ergebnisse, weil eine Hartung einzelner 
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Membranstellen stattfindet, bevor dort die Luft aus dem Innern ver- 
drängt wurde, so daß dann die betreffenden Teile des Staubfadens nicht 
entspannt werden. Die schnellste Entspannung erhält man bei Behand- 
lung mit KCN (10%) und nachherigem Auswaschen. Auch mit Rohr- 
zuckerlösung ist die Aufhebung der elastischen Dehnung zu erreichen, 
doch wegen der schweren Durch- 
lässigkeit der Kutikula für Rohr- 
zucker erst nach mehreren Stun- 
den. Die entspannten Filamente 
sind stets ganz zart und durch 
leichten Druck zerreibbar. Die 
ganze Rigidität der Filamente 
kommt also durch den Turgor 
und den Luftgehalt zustande. 

Die Tabellen 17—19 geben 
Auskunft über die Größe der 
elastischen Dehnung. Bei den 
weniger als 2 mm langen Fila- 
menten liegt sie meist unter, bei 
den mehr als 2 mm langen über 
20%. Interessant ist der Be- 
fund, daß von einem bestimmten 
Streckungsstadium an der Pro- 
zentsatz der elastischen Dehnung ® ~ 
fast eine konstante Größe dar- 
stellt, wohl ein Zeichen für die 
Gleichmäßigkeit der Saugkraft- wig 
und Turgorwirkung. Die Zu- fpidermiszele, bei Verletzung der Nachbar- 
wachskurve verläuft ja anfäng- a ee DE. 
lich auch fast wie eine Gerade. 3 "St. Gallen. Bi " 
Die Kontraktion ist in stärkeren 
Zuckerlösungen vielleicht etwas größer als in schwächeren, wahrscheinlich 
eine Folge von Quellungserscheinungen der Wand. 

Die relative Autonomie der einzelnen Epidermiszellen und die Wirksam- 
keit von Saugkraft und ,,Turgor“ kann man durch Anstichversuche, bei 
denen einzelne Epidermiszellen abgelöst werden, veranschaulichen. Wenn 
man eine Anzahl Epidermiszellen während der Streckung verletzt, so 
wölben sich die danebenliegenden, intakten Epidermiszellen empor und 
strecken sich weiter, auch wenn sie nur noch mit einer kleinen Oberfläche 
an die inneren Gewebe anlehnen. Auf Abb. 14 hat eine einzelne Epider- 
miszelle sich abgelöst und stark eingekrümmt; auf Abb. 15 sieht man 
zwei Reihen von Epidermiszellen (mit einigen subepidermalen Zellen), die 
der Länge nach von den verletzten Nachbarzellen abgespalten wurden 
und sich stärker gestreckt haben als diese (beide Versuche in Paraffinöl). 
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Häufig erhält man auch aufgerichtete oder spiralfederartig gekriimmte 
Epidermiszellen, wenn man die Filamente ansticht, halb durchschneidet 


oder quetscht. 


Die Bestimmung von Saugkraft und Turgor nach AbschluB des 
Streckungswachstums gestaltete sich anfangs schwierig, da die Undurch- 





reihen, bei künstlicher 
Abtrennung von den 
Nachbarzellen und nach- 
folgender Streckung in 
Paratfinöl. Hinter den 
Epidermiszellen einige 


subepidermale Zellen. 
Vergr.100mal.(Anthoz.) 


lässigkeit der Kutikula für Rohrzucker nicht so- 
fort erkannt wurde. Dies kam daher, weil eine 
hypertonische Zuckerlösung, sobald sie auf der 
Innenseite der Epidermis eindringt, fast momentan 
Plasmolyse auslöst, während das Eindringen von 
außen oft viele Stunden erfordert, wenn das Fila- 
ment ganz mit Luft gefüllt bleibt. Oft waren 
einzelne Stellen schon stark plasmolysiert, andere 
dagegen zeigten keinerlei Plasmolyse und dazu 
lebhafte Protoplasmaströmung. Auch der Entzug 
von Wasser geht also sehr langsam vor sich. Mit 
Kochsalzlösung (3 Mol) tritt die Plasmolyse eben- 
falls nur langsam (nach etwa 1 Stunde) ein. Die 
Poren der Kutikula müssen also sehr klein sein. 
Es wäre "dies eine analoge Erscheinung wie die 
Undurchlässigkeit der Kutikula verschiedener 
Pflanzenhaare (FRENZEL 1929, 645 und 646). Die 
Luft im Filamentinneren verhindert auch das Ein- 
dringen der Lösungen durch die Epidermisspalten. 

Bei ungestreckten oder halbgestreckten Staub- 
fäden kann infolge der Undurchlässigkeit der Kuti- 
kula eine sehr hohe Saugkraft vorgetäuscht werden. 
Die Zuckerlösung dringt, wenn die Filamente sonst 
intakt sind, höchstens von unten oder oben her ins 
Innere ein. Im Mittelstück findet aber die normale 
Aussaugung des Filamentinneren durch die Epi- 
dermis statt. Man beobachtet daher in Zucker- 
lösungen bis zu einer Konzentration von 1,6 Mol 
Rohrzucker (volummolar) noch eine bedeutende 
Streckung, z.B. von 4,95 auf 7,05 mm (vgl. Ta- 
belle 20). Bei sehr geringer Anfangslänge vermag 


die Lösung rascher von der Basis oder Spitze her einzudringen und 
dadurch Verkürzung der Filamente zu bewirken. Die in Zuckerlösungen 
gestreckten Staubfäden können, wie die in Paraffinöl gelegten, eine 
Abplattung erfahren, da auch hier kein Eindringen von Luft stattfindet. 


Die Bestimmungen von Saugkraft- und Grenzplasmolysewert lassen sich am 
besten in der Weise durchführen, daß man aus gestreckten Filamenten mit einer 
scharfen Rasierklinge Stücke von 2—3 mm Länge herausschneidet und die Luft 
durch leichten Truck mit einer Nadel vertreibt. Die Lösung tritt dann von innen 


her an die Epidermis heran. Die Untersuchungen wurden jeweils morgens an 








Beitrage zur Kenntnis des Streckungswachstums der Gramineen-Filamente. 


191 


eingetopften Pflanzen vorgenommen, die auf einem Balkon (Ostseite) standen 


und mindestens 1 Stunde vorher gut 


frischen Filamentstiicke erfolgte in Luft (nicht in Paraffinöl). 
wurden die Längenänderungen bis zum Eintritt des 





plasmoly 


worden waren. Die Messung der 
Bei den Grenz- 


Gleichgewichtszustandes verfolgt. Die Plasmolyseform ist fast stets konkav. 


Änderungen der tangentialen Durch- 
messer der plasmolysierten Epidermis- 
zellen habe ich nicht beobachtet (Ta- 
belle4). Über das Verhalten des radialen 
Epidermisdurchmessers können keine 


Tabelle 20. Anth. Nr. 1 (1937). 
Schwerdurchlässigkeit der Kuti- 
kula für Rohrzuckerlösungen. 

Streckung isolierter Filamente in 


näheren Angaben gemacht werden; es starken Zuckerlösungen. 


ist aber wenig wahrscheinlich, daß dieser 














sich ändert, wenn der tangentiale Durch- ar rag u des — 
messer gleichbleibt (vgl. Abb. 4). Der = oy 9 1, Stu Stunden 
nichtlôsende Raum des Protoplasmas > — 
dürfte bei gestreckten Filamenten, die 
nur einen dünnen Plasmawandbelag 1 Me 
besitzen, prozentual so klein sein, daß 36 475 
er rechnerisch vernachlässigt werden 43 5,25 
kann; bei ungestreckten Zellen mit 5,8 9,2 
ihrem dichten Protoplasma muB der 1,2 3.3 40 
Anteil des nichtlésenden Raumes da- 37 425 
gegen ziemlich bedeutend sein. Ver- 4,0 58 
schiedene Individuen zeigen natürlich 4,25 6,0 
etwas voneinander abweichende osmo- 4,65 6,2 
tische Zustandsgrößen ihrer Filamente. 6,05 9,0 
Die Werte, die mit Rohrzuckerlösungen 1,4 4,0 3,91 
bei Pflanze Nr. 1 gefunden wurden, gibt 4,1 4,01 
Tabelle 21 an. (Betreffend Methodik 4,1 4,1 
vgl. auch URSPRUNG 1938.) 1,6 2,65 2,31 
Die Saugkraft der Zellen be- a a 
trägt etwa 8, die ihres Inhaltes 3,65 3,51 
18 Atmospharen, daraus berechnet a rw 
sich ein Turgor von etwa 10 Atmo- 4.95 7.05 
sphären. Die gleichen Ergebnisse 1 Verkü Die Lösung dringt 


wurden an derselben Pflanze und von der Schnittfläche her ein. 

einem viel umfangreicheren Mate- 

rial mit Kochsalzlösungen erhalten. Die Permeabilität für Kochsalz 
tritt nach etwa 40 Min. in Erscheinung. Man kann dasselbe Filament- 
stück aur selten für die Untersuchung in zwei verschiedenen Lösungen 
verwenden, da sich in hypertonischen Lösungen manchmal irreversible 
Kontraktionen einstellen, in hypotonischen mit großer Regelmäßigkeit 
irreversible Dehnungen!. Es wurden aber bei je einem Filamentpaar 
immer mehrere Stücke aus dem mittleren Teil herausgeschnitten und 
möglichst gleichzeitig in Lösungen verschiedener Konzentration gebracht, 
so daß die Befunde durchaus vergleichbar sind. Da im ganzen 85 Filament- 
stücke in Kochsalzlösungen untersucht wurden, konnte das Material 


1 Vgl. auch Ursprung 1938, 1357. 
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Tabelle 21. Anth. Nr. 1 (1937). Bestimmung der osmotischen Zustands- 
größen bei herausgeschnittenen Stücken gestreckter Filamente mit 
Rohrzuckerlôsungei 


I. Bestimmung des Grenzpl ly ries (Og) der Epidermis. 















































Konzentration angslänge | Endlänge Längen- 
er der Fila- Filament- | indeun Bemerkungen 
Zuckerlösung | mentstücke stücke us betr. Plasmolyse 
in Mol: in mm in mm 
0,7 3,12 2,94 — 59 keine Plasmolyse 
3,24 3,06 — 5,7 
0,8 3,12 2,36 — 24,5 Grenzplasmolyse 
3,36 2,53 — 24,5 
0,9 3,12 2,3 — 26,2 starke Plasmolyse 
2,41 1,76 — 27,0 
1,0 2,48 1,74 — 29,8 starke Plasmolyse 
2,64 2,06 — 21,8 
II. Bestimmung der Saugkraft (Szn) der Epidermis. 
u gi Konzentration Länge nach ome en Länge nach | Länge nach 
re. oo 30 Minuten rd 30 Minuten | 75 Minut 
Pilamentetecken Dockets 1 | in mm |zuckeriözung 1) "in mm | a am 
3,06 0,3 3,0 02 3,12 3,12 
3,42 3,42 3,59 3,65 
3,42 3,42 3,59 3,76 
4,18 4,12 4,29 4,42 
4,3 4,35 4,58 4,77 
5,42 5,42 5,71 5,94 
12,0 0,4 11,65 0,3 12,1 
III, Berechnung des Turgors (T) (20°). 
O, = 0,8 Mol Sz, = 8 Atm. (entsprechend 0,3 Mol) 
Si, = 25,5 Atm. Szn = Si,—T 
75,5 à 
O, = 0,8 100 T = 10 Atm. 
Si, = 18 Atm. 


1 Volummolare Lösungen, vgl. URSPRUNG 1938, 1275. 


statistisch verarbeitet werden. Sz, liegt zwischen 4—8 Atmosphären, 
entsprechend 0,1—0,2 Mol NaCl; O, ergab sich im Mittel zu 0,5 Mol, 
O, zu 0,4 Mol, woraus sich wiederum ein Turgor von etwa 10 Atmo- 
sphären berechnen läßt (Tabelle 22). 

Außerdem wurde bei ungestreckten Staubfäden die Totalsaugkraft 
nach URSPRUNGs vereinfachter Methode ermittelt (1923). Die Filamente 
mußten aber geteilt oder 2—3mal eingeschnitten werden, damit die 
Lösung eindringen konnte!. Die Gesamtsaugkraft der ungestreckten 

1 Da ich die Undurchlässigkeit der Kutikula erst später erkannte, habe ich 
1936 zu hohe Werte für die Gesamtsaugkraft der ungestreckten Staubfäden an- 
gegeben. 
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Tabelle 22. Anth. Nr. 1 (1939). 
I. Bestimmung der osmotischen Zustandsgrößen der Epidermis 
bei herausgeschnittenen Stücken gestreckter Filamente’ 
mit Kochsalzlösungen. 

















Konzentration Ansahl der Längenänderungen 
Kochsalelösung untersuchten a betr. Plasmolyse 
in Mol! Filamente Mittelwerte i 
0,1 8 + 2,9 + 1,5 0 Plasmolyse 
0,2 17 — 2,9 + 1,5 0 Plasmolyse 
0,3 7 — 9,9 + 1,2 0 Plasmolyse 
0,4 17 — 14,3 + 1,1 Grenzplasmolyse in 4 Fallen 
0,5 20 — 20,2 + 0,9 Grenzplasmolyse in 15, starke 
Plasmolyse in 5 Fällen 
0,6 13 — 23,4 + 1,2 Grenzplasmolyse in 2, starke 
Plasmolyse in 11 Fällen 
0,7 2 — 20, — 30 starke Plasmolyse 
0,8 1 — 27 starke Plasmclyse 


II. Berechnung des Turgors bei gestreckten Filamenten (18°). 


O, = 0,5 Mol Sz, = 6 Atm. (entsprechend 0,15 Mol) 
Si, = 21 Atm. Szn = Si,—T 

u. ’ 
On = 0,5 500 x = 11 Atm. 
Si, = 17 Atm. 


1 Volummolare Lösungen, vgl. Ursprung 1938, 1285. 


Filamente entspricht etwa 0,3—0,4 Mol NaCl, d. h. 12—17 Atmosphären!. 
Da die Epidermis ungefähr !/, des Gesamtvolumens des Filamentes aus- 
macht, darf angenommen werden, daß sie allein eine bedeutend höhere 
Saugkraft entwickelt als das Gesamtfilament. Außerdem muß bei der 
Bestimmung der Saugkräfte ungestreckter Filamente berücksichtigt 
werden, daß der nichtlösende Raum der sehr plasmareichen Epidermis- 
zellen prozentual viel größer sein muß als derjenige der gestreckten Epi- 
dermiszellen, und daß anfänglich Quellungsvorgänge eine größere Rolle 
spielen müssen. Parallel mit der Abnahme der Saugkraft während der 
Streckung geht eine Zunahme der saugenden Fläche? einher, als Folge der 
Verlängerung der Epidermiszellen bei ungefähr gleichbleibendem Durch- 
messer. Die Gleichmäßigkeit des Wachstumsverlaufes läßt darauf schließen, 
daß die Wasseraufnahme der Epidermis pro Zeiteinheit fast während des 
ganzen Streckungsvorganges konstant bleibt. — Vielleicht findet durch 
Lösung von Stärkekörnern ein gewisser Ausgleich der Saugkraftvermin- 
derung statt. Stärkeauflösung konnte aber, wie schon erwähnt, nicht 


1 Die an 77 Filamenten gewonnenen Ergebnisse schwanken stark (0,3—0,5 Mol 
NaCl), weil die Einschnitte wohl nicht immer genügten, um die Undurchlässigkeit 


der Kutikula zu kompensieren. 
2 Die Saug,,kraft‘‘ wird bekanntlich in Atmosphären, d.h. kg pro gem ausge- 


drückt. 
Planta Bd. 30. 13 
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regelmaBig beobachtet werden. Uberdies gibt es Gramineen vom Antho- 
zanthum-Typus, die keine Stärke in der Epidermis enthalten. — Das 
Saugkraftgefälle muB sich von der Epidermis gegen das Zentrum zu be- 
wegen, wo die Saugkraft am kleinsten ist, denn dort findet zuerst die Ent- 
leerung der Zellen statt. Zuletzt entleeren sich die der Epidermis am 
nachsten liegenden Zellreihen. 

Noch ein Wort über den Wanddruck. Die Wirkung des Wanddruckes 
kann an einer Erscheinung beobachtet werden, die in Paraffinôl auftritt, 
sobald die (luftleeren) Filamente darin absterben. Die nunmehr permeable 
Plasmahaut läßt den Zellsaft ins Innere des Filamentes durchtreten, 
wobei die Flüssigkeit unter der Wirkung des Wanddruckes (der eine rasche 
Kontraktion des Filamentes auslöst) plötzlich als großer Tropfen aus dem 
Filamenthohlraum ausgestoßen wird. Aus der Oberfläche des Filamentes 
dringen nur kleine Tröpfchen hervor, wahrscheinlich durch die Spalten, 
möglicherweise aber auch durch die Kutikula. 


7. Die Wasserbilanz bei der Filamentstreckung. 


Nachdem die morphologischen Probleme der Filamentstreckung, sowie 
die Frage von Saugkraft und Turgor eine gewisse Klärung erfahren haben, 
soll versucht werden, die Wasserbilanzfrage auch noch rechnerisch zu 
erörtern. Im Kapitel über die Streckung isolierter Filamente in Paraf- 
finöl wurde gezeigt, daß die Flüssigkeit im Innern ausreicht, um eine 
Streckung auf 250—400% der Anfangslänge zu bewirken, wenn wir letztere 
mit 100% einsetzen. Unterhalb von 2 mm ist keine oder nur eine geringe 
Autonomie der Filamentstreckung vorhanden. Filamente von mehr als 
4,5 mm Anfangslänge enthalten stets schon größere Luftstreifen und ihre 
Streckung in Paraffinöl ist daher prozentual kleiner als dieder 4 mm langen; 
der Endeffekt ist aber der gleiche. 

Aus den Befunden an weniger als 4 mm langen Filamenten können wir 
den Schluß ziehen, daß die Staubfäden bis zu diesem Entwicklungsstadium 
noch Wasser aus der Blütenbasis aufnehmen müssen. Erst dann genügt die 
Wassermenge im Filamentinnern, um eine ziemlich vollständige autonome 
Streckung zu sichern. Weiterhin stellt sich die Frage: Wozu dieser 
Aussaugungsmechanismus ? Ebensogut könnten die Filamente das zur 
Streckung nötige Wasser doch durch die Gefäße beziehen. Da stoßen wir 
auf die bedeutsame Tatsache, daß bei einer Filamentlänge von 4 mm das 
Reißen der Gefäße eintritt. Dadurch erleidet die direkte Wasserversorgung 
durch Gefäßleitung einen jähen Unterbruch, und die Wasserzufuhr zur Epi- 
dermis muß nun auf eine andere Weise erfolgen. 

Daß zu Beginn der Streckung der Wassertransport tatsächlich durch 
die Gefäße stattfindet, kann durch Eosinversuche gezeigt werden: 
Kurze Filamente werden abgeschnitten und über eine Vaselinbarriere 
gelegt, auf deren einer Seite ein Tropfen Eosinlösung aufgebracht wird. 
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Die Lésung steigt in weniger als einer Minute bis in die Filamentspitze 
und breitet sich seitlich in das Parenchym und bis in die Epidermis aus. 
Der Versuch gelingt nur bei kurzen Filamenten, deren Gefäße noch nicht 
zerrissen sind 

Nach der Gefäßzerreißung stehen den Epidermiszellen außer dem 
inneren Filamentgewebe noch folgende Wasserquellen zur Verfügung: 
Wasser, das durch die Membranen aus der Blütenbasis aufgenommen 
wird, und Wasser, das durch direkte Saugung aus der Filamentbasis 
(Blütenbasis) und aus dem Konnektiv in die Epidermis übertritt. Wie 
groß die in den Kapillaren der Membranen wandernde Wassermenge ist, 
kann hier nicht bestimmt werden; STRUGGER (1938, 66) mißt solchem 
Imbibitionswasser mit SACHS eine sehr große Bedeutung zu. — Die 
saugende Fläche, die die Epidermis gegen die Filamentbasis und gegen 
das Konnektiv zu besitzt, ist sehr klein im Verhältnis zu ihrer saugenden 
Fläche gegen das Filamentinnere zu. Bei einem 4 mm langen Filament 
z. B. beträgt die innere saugende Oberfläche der Epidermis etwa 
1500000 4? (Durchmesser des Filamentes im Mittel 150 y, radialer Durch- 
messer der Epidermis im Mittel 12 4), während die Berührungsflächen der 
Epidermis mit dem Blütengrund und mit dem Konnektiv je nur etwa 
23004? ausmachen (Filamentdurchmesser an der Spitze und Basis 
ungefähr 100, Epidermisdurchmesser 8 4), also zusammen nur ?/,;, der 
saugenden Zylinderfläche. Da die Filamente bei den Paraffinölversuchen 
nie ganz die maximal beobachtete Länge normal-gestreckter Fila- 
mente erreichen (normalerweise können die Staubfäden bis zu 18,5 mm 
lang werden, während in Paraffinöl maximale Längen von 15,7 mm ge- 
messen wurden), muß angenommen werden, daß ein gewisser Teil des 
»Streckungswassers“ durch direkte Saugung der Membran und des 
Inhaltes der Epidermis aus dem Blütengrund und aus dem Konnektiv 
(letzteres jedoch nur in geringem Maße, s. Tabelle 11 und 13) entnommen 
wird, nachdem die Gefäße zerrissen sind. Die Hauptmenge des Wassers 
stammt aber unzweifelhaft aus dem Filamentinneren. Die Saugkraft 
der Epidermis ist so groß, daß sie nicht nur die Zerreißung des inneren 
Gewebes zustande bringt, sondern überdies sämtliche Zellwände ansaugt, mit 
Ausnahme der Querreste des oberen Drittels. Diese Saugkräfte sind es 
auch, die die Luft in das Filamentinnere hineinzuziehen vermögen. Wie 
RENNER (1925, 208 und 209) für die Luftfüllung von Markzellen und Ge- 
fäßen berechnet hat, genügen bei einem Zug von 10 Atmosphären Spalten 
oder Poren von 0,3 # Weite, um Luft in die Zellen hineinzusaugen. Die 
Berechnungen RENNERs hat FRENZEL (1929) durch weitere Versuche be- 
stätigt. Da die Saugkräfte bei den Staubfäden von Anthoxanthum ober- 
halb von 5 Atmosphären liegen, brauchen die Epidermisspalten höchstens 
0,6 A breit zu sein, um Luft ins Innere des Filamentes eindringen zu lassen. 
Man kann also die Luftfüllung hier in ganz analoger Weise erklären, wie 
RENNER (1925, 209) diejenige des Stengelmarkes erläutert; er schreibt, 

13* 
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„daß die Absaugung des Zellwassers durch die Saugkraft des umgebenden 
— transpirierenden oder wachsenden — Parenchyms, die wohl bis 
10 Atmosphären betragen kann, unter Eindringen von Interzellularen- 
luft besorgt wird.“ Die Interzellularenluft wird durch die Außenluft 
ergänzt. 


Tabelle 23. Anth., Nr. 1 und 2 (1937). Dimensionen der Filamente (Länge 
und Durchmesser in der Mitte) und Luftfüllung des Filamentinneren. 














pag nao Fy — he In Luftfüllung 
I. Anthoxanthum Nr. 1. 
3,4 192 Kleine Interzellularen 
3,5 222 Kleine Interzellularen 
4,3 192 Kleine Streifen 
4,5 180 Kleine Streifen 
5,0 234 Innen kleine Blasen 
5,4 198 Innen kleine Blasen 
13,1 186 Luftsäule bis unter die Epidermis oder die 
1. subepidermale Schicht 
13,3 188 Desgl. 
II. Anthoxanthum Nr. 2. 

1,6 132 Kleine Interzellularen 
1,8 198 Kleine Interzellularen 
2,3 188 Kleine Streifen 
3,1 189 Kleine Streifen 
4,2 174 Innen dicke Streifen 
4,8 177 Innen unten dicke Streifen 
5,1 186 Innen einige längliche Streifen 
5,2 187 Innen Mitte und oben Streifen 
5,4 174 Innen Mitte Luftblasen 
7,2 189 Innen viele Blasen auf der ganzen Länge 
> = Innen viele einzelne Blasen, aber noch keine 
8.8 195 zusammenhängende Luftsäule 
9,5 168 
10,3 158 
14,5 174 Zusammenhängende, 10 mm lange Luftsäule bis 

unter die Epidermis oder die 1. subepidermale 

Schicht; oben Blasen 








Versuchen wir nun noch, die Wasserbilanz der autonomen Filament- 
streckung rechnerisch zu formulieren. Das ungestreckte Filament hätte 
die Gestalt eines massiven Zylinders, das gestreckte die eines Hohlzylin- 
ders!. Der Filamentdurchmesser ist etwa 6—7mal so groß wie der radiale 


1 Daß die Filamente, besonders die ungestreckten, nicht streng zylindrisch 
sind, wurde im 1. Kapitel erwähnt. Da aber der Epidermisdurchmesser proportional 
zum Fila an der Spitze und an der Basis des Staubfadens ab- 
nimmt, ist der prozentuale Anteil der Epidermis auf der ganzen Filamentlänge 
annähernd der gleiche, daher rechtfertigt sich die Betrachtung jedes beliebigen 
kleinen Filamentstückes als Zylinder bzw. als Hohlzylinder. 
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Epidermisdurchmesser (Messungen an verschiedenen Querschnitten). 
Das Volumen des ungestreckten Filamentes muß gleich groß sein wie das 
Volumen der Epidermis des gestreckten. Die Berechnung der Wasserbilanz 
gestaltet sich dann wie folgt: 


R? zh = (R*—1’) x H, 


wobei R Radius des äuBeren Zylinders, r Radius des inneren Zylinders, R—r Epi- 
dermisdurchmesser, h Länge des ungestreckten, H Länge des gestreckten Filamentes. 


Wenn R—r= À, so folgt H=3,5h 


d. h., daß ein Filament von h Millimeter Länge sich autonom auf 
350% der Anfangslänge (h — 100% gesetzt) strecken kann. Ein Abzug 
muB noch für die Interzellularen des ungestreckten Filamentes und 
die Reste der subepidermalen Zellen gemacht werden. Die Rechnung 
gilt für Filamentanfangslängen von 2—4 mm. Die Verhältniszahl der 
Werte h : H ändert sich, wenn das Verhältnis des Epidermisdurch- 
messers zum Filamentdurchmesser ein anderes ist, und auch dann, wenn 
die Interzellularen zu Beginn des Versuches schon einen — Raum 
einnehmen (bei über 4mm Anfangslänge). 

Die Rechnung zeigt, daß die Ergebnisse der autonomen Filament- 
streckung sich auch theoretisch formulieren lassen und mit der Erwartung 
übereinstimmen, daß die Flüssigkeit aus dem Filamentinnern zur Streckung 
der Epidermis voll ausgenützt werden kann. 


8. Das Verhalten der Membranen bei der Filamentstreckung. 


Die chemische und strukturelle Beschaffenheit der Zellwände vor 
und nach der Streckung interessiert vor allem in Hinblick auf die Frage, 
ob nur eine Umlagerung oder eine Umwandlung, eventuell auch Neubildung 
von Membransubstanz im Laufe der Streckung stattfindet. Wie schon 
erwähnt, sind die Epidermislängswände der ungestreckten Staubfäden 
etwa 6mal so dick wie die der gestreckten. Ihre innere Oberfläche ist 
nicht flach, sondern mehr oder weniger ausgebuchtet; bei den ge- 
streckten Wänden wurden gerade Konturen gefunden. An den Quer- 
wänden ist nach der Streckung keine Veränderung erkennbar. 

Die mikrochemische Untersuchung der Epidermislängswände ergab 
folgendes: 


Tabelle 24. Anth. Mikrochemische Reaktionen der Zellwände. 








Reagenzien A. Ungestreckte Filamente B. Gestreckte Filamente 

Sudan III Starke Orangefärbung der Starke Orangefärbung der 
Kutikula Kutikula 

Chrysoidin Starke Gelbfärbung der Starke Gelbfärbung der 
Kutikula Kutikula 
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Tabelle 24 (Fortsetzung). 
Reagenzien A. Ungestreckte Filamente B. Gestreckte Filamente 








Chlorzinkjod Gelbfärbung der Kutikula; erst | Gelbfärbung der Kutikula; 
nach längerer Zeit Violettfär- | erst nach längerer Zeit Vio- 
bung der subkutikularen Mem- | lettfärbung der subkutikula- 
branschicht, schwache Violett- ren Membranschicht 
farbung der Wandverdickungen 


Kalilauge 50% 1, |'Kutikula schiebt sich faltig zu- | Kutikula schiebt sich faltig 
kalt, 1/,—1 Std. sammen, löst sich später ab | zusammen und löst sich dann 
rascher ab als bei A 


dann Chlorzink- Sofortige Blaufärbung aller | Sofortige Blaufärbung aller 
jod Wände; die Zellen fahren ein- | Wände; die Zellen fahren ein- 

zeln heraus ( (Auflésung der Mit- | zeln heraus (Auflésung der 
tellamellen durch KOH) Mittellamellen durch KOH) 


Rutheniumrot in | Rotfärbung der Wände und vor | Rotfärbung der Wände etwas 
Wasser allem der Wandverdickungen, schwächer als bei A 
Querwände auch rot 


Milchsäure rein, | Aufquellung und rasche Auf-| Ganz schwache Aufquellung 
kalt lösung der Wandverdickungen der Längswände 


Salzsäure 10%, | Starke ne. mr und teil- | Ganz schwache Aufquellung 
kalt, 1/, Stunde | weise Korrosion der Wandver- | der Längswände, Ablösung 
Zu <= der Kuti- der Kutikula 


Salzsäure 5%, | Aufquellung und rasche Auf-| Schwache Aufquellung der 
kochend lösung der Wandverdickungen. | Längswände. Kutikula schiebt 
Kutikula schiebt sich faltig zu- | sich faltig zusammen und löst 
sammen und löst sich ab, die | sich ab, die Zellen fahren ein- 
Zellen fahren einzeln heraus zeln heraus 
(Auflösung der Mittellamelle) 


Rohrzuckerlösung Teilweise Korrosion der Schwache Aufquellung der 
50%, kochend Wandverdickungen Wände 


1 Vgl. Map. Meyer (1938, 565). 








Diese Reaktionen lassen auf den folgenden Bau der Zellwandung 
schließen: Außen ist die Epidermis bei ungestreckten und gestreckten 
Filamenten von einer starken Kutikula überzogen, die (wie auch DE CuGNnAc 
und OBATON 1935, 665 mitteilen) das Eindringen von Farbstoffen sehr 
erschwert. Unter der Kutikula folgt eine Zelluloseschicht. Die inneren 
Wandverdickungen der ungestreckten Staubfäden dürften vorwiegend 
aus Pektin bestehen; vielleicht enthalten sie auch Hemizellulosen. Die 
Wände der übrigen Zellen geben ebenfalls Zellulose- und Pektinreaktion. 
Pektin ist aber auch noch in den gestreckten Epidermislängswänden nach- 
zuweisen. 

Wenn wir nun mit Frey-Wyssiine (1938, 216ff.) annehmen, daß 
beim Streckungswachstum eine Lösung der Haftpunkte der Zellulose- 
balken stattfindet, so kommen wir zu der Vorstellung, daß die Wandver- 
dickung sich nach und nach umgelagert und die Teilchen in die ,, Maschen“ 
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des Micellargeriistes eingelagert werden. Auch bei den Filamenten sind 
also, wie dies OVERBECK (1934, 169) fiir die Sporogonstiele vermerkt, 
„plastisches und Intussuszeptionswachstum vorläufig nicht gegeneinander 
abzugrenzen“. Ob Neubildung von Wandsubstanz vom Zellinhalt her 
erfolgt, wie dies bei Pellia der Fall ist, kann für Anthoxanthum nicht mit 
Sicherheit entschieden werden: Dem Volumen nach zu schließen, würde 
die Wandverdickung der ungestreckten Filamente für die Wandmasse 
der gestreckten ungefähr ausreichen. Es wäre aber auch möglich, daß 
mit den chemischen Umwandlungen Änderungen in der Dichte eintreten. 
Wie früher gezeigt wurde (FREY-WyssLine und ScHocH-BopMER 1938, 
261), sind die Zellulosebalken vor der Streckung quer zur Längsachse 
orientiert (Röhrenstruktur). Sie werden durch das plastische Wachstum 
nicht aus ihrer Querlage verschoben, wohl aber durch die elastische Deh- 
nung, die eine schwache Drehung in die Richtung der Längsachse bewirkt. 
Dadurch täuschen die elastisch gespannten Filamente eine faserähnliche 
Struktur vor, die aber durch Plasmolyse sofort rückgängig gemacht wird. 
Die plastische Dehnung kommt nach FRey-Wysszine durch Lockerung 
der Haftpunkte, die elastische durch Zerrungen an nicht gelockerten 
Haftpunkten zustande, wodurch dann Winkeländerungen im Maschen- 
netz der Zellulosebalken entstehen. Die elastische Dehnung geht im 
Verlaufe des weiteren Wachstums durch Lösung neuer Haftpunkte 
zum Teil in plastische Dehnung über, denn es findet ja fortlaufend eine 
Längenzunahme statt, die durch Plasmolyse nicht rückgängig gemacht 
werden kann. Es entstehen dabei natürlich auch immer wieder neue 
Zerrungen, die weiterhin als elastische Dehnung zur Geltung kommen. 
Interessant ist die Beobachtung, daß der prozentuale Anteil der elastischen 
Dehnung an der Gesamtdehnung während der ganzen Wachstumsperiode 
fast konstant bleibt. 

Eine genaue Untersuchung der Membranen, wie sie Map. MEYER 
(1938) für die Kutikula gewisser Monokotylenblätter, sowie K. und M. 
WUHRMANN-MEYER (1939) für die Membranen der Avena-Koleoptile 
vorgenommen haben, würde gewiß noch wertvolle Aufschlüsse über den 
Anteil und die Orientierung von Kutin und Wachs in der Kutikula, sowie 
über das etwaige Vorhandensein einer Fett-Wachsphase in den nicht- 
kutinisierten Membranteilen bringen. Im Rahmen dieser Arbeit konnten 
solche Studien nicht durchgeführt werden. — Auch über das Vorkommen 
von Wuchsstoffen können keine Aussagen gemacht werden. 

Bestimmungen der Wasserstoffionenkonzentration mit Indikatorfarb- 
stoffen machen es wahrscheinlich, daß während der Streckung eine Zu- 
nahme der Azidität erfolgt. Mit Brom-Phenolblau färbt sich der Inhalt 
ungestreckter und gestreckter Filamente stark blau; mit Brom-Cresol- 
grün werden die ungestreckten blaugrün, die gestreckten deutlich grün 
bis gelbgrün. Die Wasserstoffionenkonzentration der ungestreckten 
Filamente würde also etwa bei px 4,4 liegen, diejenige der gestreckten 
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zwischen 4,0 und 4,4. Diese Versuche seien aber hier nur mit allem Vor- 
behalt wiedergegeben, da ihnen verschiedene Fehlerquellen anhaften 


(vel. Bünnine 1936, 104—106). 


Tabelle 25. Übersicht der Dimensionen, des Stärkegehaltes und der 
Streckung in Paraffinöl bei den Filamenten einiger Gramineen vom 











Anthozanthum-T y pus. 
Länge 4 | Streck iso- 
der |Purchmesser lierter Filamente 
Arten Luftfüllung |gestreckten Filament- Stärkegehalt in Paraffinôl. 
in mm | mitte in 4 lange = 100 % 
Alopecurus ren vf bis 10 130—150 | keine Stärke 214, 286% 
pratensis 
Luftsäule 
durch ?/, des 
tes, 
oben Quer- 
reste 
Sesleria Luftsäule bis 9 120—140 | Epidermis: 198, 208, 209, 
coerulea stellenweise wenig Stärke. | 218, 226, 228, 
von Quer- Subepid.: viele | 230, 238% 
resten unter- große Stärke- 
brochen, auch CR kôrner 
unten 
Dactylis | wie Sesleria bis 8 80—100 | Epidermis: 192, 200% 
glomerata 0 bis wenig 
Stärke. Sub- 
epid.: ziem- 
lich viel 
Stärke 
Cynosurus | wie Sesleria bis 8 80—100 | Epidermis: 
cristatus 0 Starke. 
Subepid.: viele 
große Stärke- 
körner 

















B. Andere Arten vom Anthoxanthum-Typus. 

Die Filamente von nachfolgenden Arten konnten als zum Anthoxan- 
thum-Typus gehörend erkannt werden: Alopecurus pratensis (Agrostideae), 
Dactylis glomerata, Cynosurus cristatus und Sesleria coerulea (Festuceae). 
Anthoxanthum gehört zu den Phalarideae. Wie aus Tabelle 25 hervorgeht, 
werden die Filamente bei allen diesen Arten nicht so lang wie bei Anthozan- 
thum, auch die Durchmesser sind kleiner. Die subepidermalen Inter- 
zellulargänge der ungestreckten Filamente sind größer als bei Anthoxan- 
thum und meist von der Spitze bis zur Basis durchgehend. Die gestreckten 
Filamente zeigen aber genau den gleichen Typus wie Anthoxanthum, 
indem die Epidermis auch hier die einzig überlebende Schicht ist und die 
Luftsäule stellenweise bis unter die Epidermis reicht. Die vom Zentrum 
aus sich bildenden Lufträume erweitern sich, wie bei Anthoxanthum, 
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nach der Peripherie zu und verschmelzen schlieBlich mit den subepider- 
malen Interzellulargängen. Bei vollständig gestreckten Filamenten mue 
die Luftsäulen durch gréBere | 
Teile ununterbrochen hin- 
durch; an anderen Stellen 
sind sie (wie die Anthoxan- 
thum-Staubfäden in ihrem 
oberen Drittel) dagegen von 
querbalkenartigen Resten zer- 
rissenen Gewebes unterbro- 
chen. Es besteht keine prin- 
zipielle, sondern nur eine gra- 
duelle Verschiedenheit gegen- 
über Anthoxanthum. Abb. 16 
gibt das Aussehen zweier 
Filamentmittelstücke von 
Cynosurus cristatus wieder. 
Hier sind die Reste des zer- 
rissenen Gewebes mit ihren 
groBen Mengen von Starke- 
körnern sehr auffällig. Die 
Epidermis ist bei Cynosurus 
im ungestreckten -und im ge- 
streckten Zustand starkefrei. 


BeiAlopecurustehitdie Starke 11, 16. cymosuruscristatus. Mittelstücke von zwei 


sogar im ganzen Filament  lebenden gestreckten Filamenten. Die Luftsäulen 
> ül sind nicht durchgängig, sondern von Resten des 
(vgl. die Ausf ngen von zerrissenen, ausgesaugten inneren Gewebes unter- 


ASKENASY 1879 und DE CuG- brochen. In Wasser photographiert. Vergr. 300mal. 
NAC und OBATON 1935). 

Bei drei Arten wurden Versuche über die Streckung in Paraffinöl 
mit Erfolg durchgeführt. Eine autonome Streckung ist also auch hier 
möglich, wobei Endlängen von über 200% erreicht werden können. 











Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

Die Staubfäden der untersuchten Gramineen sind ephemere Organe, 
die bei ihrem raschen Streckungswachstum das in ihrem Inneren vor- 
handene Wasser verwerten. Die gestreckten Filamente des Anthozanthum- 
Typus besitzen nur noch eine überlebende Schicht, die Epidermis. 

Die streckungsbereiten Filamente von Anthoxanthum sind 2—2,5 mm 
lang; oben und unten haben sie Durchmesser von etwa 100 4, in der Mitte 
sind sie etwa 200 # dick. Sie bestehen aus einer dickwandigen, plasma- 
reichen Epidermis und einem plasmarmen, dünnwandigen Gewebe mit 
einigen Gefäßen, das wahrscheinlich fast in seiner Gesamtheit als Zentral- 
zylinder aufzufassen ist. Die gestreckten Filamente sind 10—18 mm lang 
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und besitzen annähernd die gleichen Durchmesser wie die ungestreckten. 
Das Streckungswachstum verläuft mit einer Verlängerungsgeschwindig- 
keit von etwa 200 # pro Minute (20°). Während der Streckung zerreiBen 
bei einer Länge von 4 mm die Gefäße, später fast alle übrigen Zellen 
des inneren Gewebes. Das Filament fiillt sich mit Luft, die von auBen 
her durch kleine Spalten eindringt. Durch Versuche, bei denen unge- 
streckte Filamente in Paraffinöl gebracht wurden, ließ sich zeigen, daß 
die im Innern vorhandene Flüssigkeit ausreicht, um eine Verlängerung 
der Epidermis auf 250—400% der ursprünglichen Länge zu bewirken. 
Dies tritt ein, wenn die Länge der Filamente zu Beginn des Versuches 
2—4 mm beträgt. Die Staubfäden bleiben in Paraffinöl luftleer und legen 
sich zu Bändern zusammen; sie sind innen vollständig ausgehöhlt. Läßt 
man sie auf dem Paraffinöl schwimmen, so füllen sie sich teilweise mit Luft. 
Bei einer Anfangslänge von 4 mm, d. h. nach der Gefäßzerreißung, findet 
eine annähernd normale Streckung isolierter Filamente in Paraffinöl 
statt (z. B. von 4 auf 15 mm). Auch in Luft ist eine gewisse Streckung 
isolierter Filamente möglich, wenn die Verdunstung verhindert wird. 
Die Anthere spielt bei der Filamentstreckung nur eine sehr unbedeutende 
Rolle als Wasserreservoir. Ein geringer Bruchteil des zur Streckung 
nötigen Wassers wird auch nach der Gefäßzerreißung noch aus der Blüten- 
basis aufgenommen, wahrscheinlich durch Saugung des Epidermisinhaltes 
und durch Wasseraufstieg in der Epidermiswandung. Die gegen das 
Filamentinnere gerichtete saugende Oberfläche der Epidermis ist aber 
bedeutend größer als die mit der Blütenbasis in Berührung kommende 
Fläche. 

Die Totalsaugkraft der ungestreckten Filamente wurde zu mindestens 
12 Atmosphären bestimmt; die Saugkraft der ungestreckten Epidermis 
muß bedeutend höher sein, läßt sich aber nicht bestimmen. Dagegen kann 
man bei den gestreckten Staubfäden sowohl die Saugkraft wie den Grenz- 
plasmolysewert der Epidermiszellen genau ermitteln. Sz, beträgt etwa 
€—8 Atmosphären, Si, 17—18 Atmosphären; woraus sich ein Turgor 
von etwa 10 Atmosphären berechnen läßt. Der Prozentsatz an elastischer 
Dehnung durch den Turgor ist in allen Streckungsstadien ungefähr gleich 
groß (20—30%); nur bei den weniger als 2 mm langen Filamenten ist er 
kleiner. Die Stärkekörner der Epidermis erfahren bei der Streckung in 
manchen Fällen (nicht regelmäßig) eine Verkleinerung, während sich die 
im Innern der Filamente vorhandenen großen Stärkekörner nicht ver- 
ändern. Die tangentialen und radialen Durchmesser der Epidermiszellen 
bleiben während des Streckungswachstums fast unverändert erhalten. 

Die Filamente sind von einer für Wasser und gelöste Stoffe schwer- 
durchlässigen Kutikula überzogen. In den darunterliegenden Membran- 
schichten lassen sich Zellulose und Pektin nachweisen. Die Epidermislängs- 
wand der ungestreckten Filamente ist etwa 6mal so dick wie diejenige der 
gestreckten. Bei der Verlängerung der Filamente findet entweder eine 








Beiträge zur Kenntnis des Streckungswachstums der Gramineen-Filamente. 203 


Auswalzung oder wahrscheinlicher eine Umlagerung der Membranver- 
dickungen statt. Auch die gestreckten Membranen geben Zellulose- und 
Pektinreaktionen. Die Réhrenstruktur der Epidermiswand wird bei der 
Streckung beibehalten, sofern dies das plastische Wachstum betrifft ; 
die elastische Dehnung ruft dagegen einen photoelastischen Effekt her- 
vor, da sie eine Zerrung der Zellulosebalken in die Richtung der Langs- 
achse des Filamentes bewirkt. 

Bei vier weiteren Arten wurde der gleiche Typus der Filamentstreckung 
festgestellt. Die Luftfüllung ist aber nicht immer so vollständig wie bei 
Anthoxanthum. Häufig bleiben Querreste stehen, zwischen denen die 
Luft blasenartige Hohlräume ausfüllt. Die Epidermis ist in einigen 
Fallen starkefrei; bei Alopecurus sind alle Zellen des Filamentes starkefrei. 

Uber den engen Rahmen des Spezialgebietes hinaus kommt den 
Versuchen mit Anthoxanthum noch eine gewisse allgemeine Bedeutung fiir 
das Problem des Wasserhaushaltes zu. Nach dem Wassertransport durch 
die GefäBe findet hier eine Wasserverschiebung von Parenchym- zu 
Parenchymzelle statt, wobei die Saugkraft der Epidermiszellen die aus- 
schlaggebende Rolle spielt. Die Behauptung STRUGGERs (1938, 66), daß 
bei den Bestimmungen der Saugkraftgefälle nur Kohäsionszuggradienten 
in den Parenchymzellwänden gemessen würden, ist jedenfalls für die 
Anthoxanthum-Filamente widerlegt. Es bleibt dabei natürlich unbe- 
stritten, daß den Membranen ebenfalls eine gewisse Rolle beim Wasser- 
transport zukommt. Durch die Saugwirkung der lebenden Zellen kommt 
außerdem die Luftfüllung der Filamente zustande, ähnlich wie dies bei 
Markzellen oder Gefäßen der Fall ist (vgl. RENNER 1925). 

Die vorliegenden Untersuchungen liefern überdies einen Beitrag zum 
Problem des Turgorwachstums. 


Für die Herstellung der Zuckerlösungen für die Saugkraftmessungen 
bin ich Herrn Prof. Dr. O. Wınmer, St. Gallen, für die Mikrotomschnitte 
Herrn cand. med. P. Huser, St. Gallen, und für physikalische Aufkla- 
rungen über Turgor und Wanddruck Herrn Dr. P. Huser vom Physikali- 
schen Institut der E.T.H. Zürich, zu Dank verpflichtet. Die Stiftung 
Dr. Joachim de Giacomi der Schweizerischen Naturforschenden Gesell- 
schaft hat mir die Anfertigung der Mikrophotographien ermöglicht. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN WASSERUMSATZ 
KUNSTLICHER PFLANZENBESTANDE. 


Von 


Pau FiILzER 
(Tübingen). 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 26. Juli 1939.) 


A. Einleitung. 


Während die ökologische Forschung der letzten Jahrzehnte uns ein 
bis in kleinste Einzelheiten ausgebautes Bild vom Wasserhaushalt der 
Einzelpflanze geliefert hat, sind wir über den Wasserumsatz in ganzen 
Pflanzengesellschaften immer noch bedauerlich wenig unterrichtet. Zur 
Kennzeichnung der Sachlage genügt es, darauf hinzuweisen, daß wir 
über den Wasserverbrauch von Waldbeständen auch heute noch immer 
auf die Untersuchungen von v. HOEHNEL aus den 70er Jahren des ver- 
gangenen Jahrhunderts zurückgreifen, obschon wir wissen, daß sie nur 
grobe Näherungswerte liefern konnten. 


Ursache für diesen unbefriedigenden Zustand sind die beinahe unüberwindlichen 
Schwierigkeiten, welche sich der direkten Bestimmung des Wasserumsatzes vor 
allem hochwüchsiger Pflanzengesellschaften entgegenstellen. Daß die Wägung 
eingetopfter Jungbäume für den Wasserverbrauch ganzer erwachsener Bestände 
keine verläßlichen Grundlagen bieten, ist klar, man muß über die physiologischen 
Unterschiede junger und alter Bäume hinwegsehen, erhebt kleine Wägungsfehler 
ins Vielfache und kann die wichtigen Bestandeseinflüsse nicht oder nur gefühls- 
mäßig in Rechnung setzen. Diesen Einwänden entgeht die vor allem von der 
Hydrologie geübte indirekte Methode, die Bestimmung der Verdunstung als Diffe- 
renz zwischen Niederschlag und Abfluß, die beide relativ leicht zu erfassen sind. 
Die Methode hat dazuhin den Vorteil, daß sie i. a. unter Wahrung aller natürlichen 
Gegebenheiten durchführbar ist, erkauft ihn aber mit den beiden großen Nach- 
teilen, daß sie immer nur auf größere Flächen (Einzugsgebiete von Gewässern usw.) 
anzuwenden ist, und auch dann nur verläßliche Werte liefert, wenn die Messungen 
über eine größere Zahl von Jahren fortgesetzt werden; nur dann gehorcht ja der 
Wasserhaushalt des Bodens einigermaßen der einfachen Formel Verdunstung 
— Niederschlag — Abfluß. Andernfalls ist man gezwungen, Änderungen im Wasser- 
vorrat des Bodens durch Profiluntersuchungen festzustellen, die sehr zeitraubend 
sind, wenn sie in der notwendigen räumlichen und zeitlichen Dichte durchgeführt 
werden. 

Wenn es sich also darum handelt, einen Einblick in die Abhängigkeit der Ver- 
dunstung aus Boden und Pflanzendecke vom kurzfristigen Wechsel der Außen- 
faktoren zu bekommen, muß diese Methode versagen, eine direkte gewichtsmäßige 
Bestimmung der Wasserdampfabgabe ist dann nicht zu umgehen. Das bedeutet 
dann, daß entweder große methodische Schwierigkeiten durch großen Kostenauf- 
wand überwunden oder aber methodische Unvollkommenheiten in Kauf genommen 
werden müssen. Der erste der beiden Wege wurde erst in neuerer Zeit durch die 
Eberswalder Lysimeteruntersuchungen von BARTELS und FRIEDRICH erfolgreich 
beschritten (näheres bei BARTELS [1933] und FRIEDRICH [1934]); wir werden auf 
einige der Ergebnisse dieser Messungen, welche das verläßlichste darstellen, was wir 
zur Zeit besitzen, später noch zurückkommen. 
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In den Untersuchungen, über die hier berichtet werden soll, konnte 
nicht im entferntes.cn daran gedacht werden, die Eberswalder Methodik 
nachzuahmen; ich muBte mich mit der bisher in der Regel befolgten 
Methode der Topfkultur behelfen und dabei alle die sattsam bekannten 
Mängel (geringer Flachenraum der Kulturen, geringe Bodentiefe, damit 
rascher Wechsel im Wassergehalt des Bodens, Verwendung noch wach- 
sender Pflanzen) in Kauf nehmen. Es war im übrigen zu hoffen, daB 
trotz dieser Unzulänglichkeiten einige grundsätzliche Fragen geklart 
werden könnten. Diese ergaben sich aus folgenden Erwägungen: 

In einer früheren Veröffentlichung (1933) hatte ich die Beeinflussung 
der Transpiration der Einzelpflanze durch ihr Zusammenleben mit 
anderen Pflanzen in einem Bestand analysiert. Es hatte sich dabei 
ergeben, daß dieser Einfluß des Bestandes nicht nur von dessen struktu- 
rellen Gegebenheiten abhängig ist, sondern daß der Wechsel der Außen- 
faktoren (Strahlung, thermische und mechanische Konvektionen, Nieder- 
schlag und Bodenfeuchtigkeit) die Größe des Bestandeseinflusses stark 
verändert. Das damals hauptsächlich angewendete Verfahren bestand 
darin, daß einzelne Pflanzen abwechslungsweise innerhalb und außerhalb 
des Bestandes exponiert und dig ermittelten Transpirationsraten durch 
Bildung des „Transpirationskoeffizienten‘‘ verglichen wurden. 

Nun wird aber, wie HuBEr (1934) zu bedenken gegeben hat, durch 
den Vergleich der Transpiration innerhalb und außerhalb des Bestandes 
nur eine Seite des Problems der Transpiration von Pflanzengesellschaften 
angeschnitten; die andere und eigentlich näherliegende Seite läßt 
sich in folgende Fragen formulieren: In welchem Verhältnis stehen die 
Verdunstung aus unbewachsenem Boden und die Transpiration aus 
Pflanzenverbänden zueinander, wie ändert sich dieses Verhältnis bei 
verschiedenen strukturellen Gegebenheiten der Bestände und unter 
der Einwirkung verschiedener Außenfaktoren, und wie hoch steigt es 
äußerstenfalls ? Die Beantwortung dieser Fragen führt dann zu der 
weitergehenden und besonders bedeutsamen Frage, ob — mit den Worten 
HUBERs gesprochen — „für die Transpiration des Gesamtbestandes 
Grenzwerte charakteristisch sind, die weniger von Zahl und vielleicht 
sogar von Art der Individuen abhängen als vielmehr zur Niederschlags- 
menge, Sonnenenergie und Maximalverdunstung ausgedehnter Flächen 
u. ä. in einem bestimmten Verhältnis stehen“. Wir müssen es uns ver- 
sagen, in eine Erörterung über die Aussichten für die Beantwortung 
dieser Frage einzutreten, da vorgreifend zu bemerken ist, daß die 
nachfolgenden, im Laboratorium angestellten Untersuchungen eine so 
weitgehende Auswertung noch nicht gestatten. 

Die 3 durchgeführten Versuchsreihen sollten zunächst lediglich 
folgende Fragen beantworten: 

1. Wie wirkt sich die Zahl der Individuen pro Flächeneinheit des 
Bestandes auf die Wasserabgabe der Bestände aus ? 
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2. Wie wirken sich AuBenfaktoren (Temperatur, Bodenfeuchtigkeit, 
Wechsel von Tag und Nacht, Sonne und Wolken) auf diesen Wasser- 
umsatz aus ? 

3. In welchem Verhältnis beteiligen sich die lebende Pflanzendecke 
und die von ihr bedeckte Bodenoberfläche an der gesamten Wasserabgabe 
des Systems Pflanzenbestand + Boden bei verschiedener Bestandes- 
dichte ? 


Zu den durchgeführten 3 Versuchsreihen mit künstlichen Beständen verschie- 
dener Dichte wurde durchweg Mais verwendet. Versuchsreihe 1 lief vom 27. 12. 33 
bis 6.1.34; Versuchsreihe 2 vom 6. 1. 34 bis 16. 1. 34, Versuchsreihe 3 endlich 
vom 9. 3. 39 bis 25. 3. 39. Wir führen einiges aus dem Protokoll der 1. Versuchsreihe 
als Beispiel für die Durchführung an; sofern in den anderen Versuchsreihen in 
wesentlichen Punkten abgewichen wurde, wird dies gegebenenorts angemerkt. 

Mais in Steinguttöpfen mit sandiger Gartenerde, Durchmesser der Topföff- 
nungen durchschnittlich 11,5 cm. Angestrebte Abstufung der Individuenzahl: 
0, 6, 12, 24, 48 Pflanzen im Topf. Tatsächliche Pflanzenzahl bei Abschluß der 
Versuchsreihe (2 Parallelreihen): 6 und 5, 12 und 12, 23 und 24, 46 und 48 Pflanzen. 
Die verschiedenen Dichteabstufungen werden weiterhin mit DO (unbepflanzter 
Boden), D1, D 2, D 4 und D 8 bezeichnet. 

Aufstellung der Kulturen in einem Südwestzimmer des Instituts, zum Teil 
künstliche Zusatzheizung. Beginn der Wägungen vor Hervorbrechen der Keim- 
linge zur Kontrolle der Bodenevaporation. Die Hauptversuche begannen, nachdem 
die Pflanzen eine Höhe von etwa 15 cm erreicht hatten. Während der Dauer der 
Versuche waren die Kulturen mit einem Papierkragen von 10 cm Höhe umgeben, 
es sollte damit der nachteilige Einfluß der geringen Ausdehnung der Bestände 
vermindert werden. Wägung 4mal täglich, morgens, mittags und abends (18 und 
22 Uhr). Nach Abschluß der Versuche Bestimmung der Blattoberfläche und der 
Frisch- und Trockengewichte. 


B. Spezielle Untersuchungen. 
I. Einfluß der Bestandesdichte auf den Wasserumsatz. 
Hierüber gibt zunächst die totale Wasserabgabe während der Ver- 
suchsdauer der Versuchsreihe 1 Auskunft (Tabelle 1). 


























Tabelle 1. 
Totale Wasserabgabe in der Zeit von 2.1. 15% Uhr bis 6. 1. 14 Uhr. 
Relative Dichte 
De Di D2 D4 D8 
Absoluter Wasserumsatz ing - - 43,33 62,15 82,99 | 110,77 | 159,98 
Relativer Wasserumsatz . . . - - 100 144 192 256 369 


Zu den Zahlen der Tabelle 1 ist folgendes zu bemerken: 

1. Durch den Bewuchs mit jungen Pflanzen wird der Wasserumsatz 
erheblich, bei der dichtesten Kultur auf das 3,7fache des unbewachsenen 
Bodens gesteigert. Dieser durchschnittlichen Steigerung stehen vorüber- 
gehende Steigerungen bis zum 5,2fachen an Tagen mit hellem Himmel 
(jedoch ohne direkte Bestrahlung der Kulturen) und bis zum 7fachen bei 
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leichter oberflächlicher Trockenheit der Böden gegenüber. Näheres 
über die Schwankungsbreite dieses Verhältnisses unter verschiedenen 
Bedingungen wird weiter unten zu sagen sein. 

2. An sich ist zu erwarten, daß der Anstieg des Wasserverbrauches 
nicht proportional der Dichte des Bewuchses bzw. der Größe der transpi- 
rierenden Oberfläche erfolgt, sondern sich asymptotisch einem Grenz- 
wert nähert. Es muß ja an folgende, die Transpiration und Boden- 
evaporation in Beständen beeinflussende Faktoren gedacht werden: 
Anreicherung des aus der Transpiration stammenden Wasserdampfes 
inherhalb des Blattwerkes, dessen Abzug um so stärker gehindert ist, 

je dichter das Blattwerk ist; damit 

verbunden gegenseitige Behinderung 

der transpirierenden Oberflächen und 

schließlich mit zunehmender Dichte 

des Bewuchses fortdauernd stärkere 

f Unterbindung der unmittelbaren Eva- 

gh poration aus der Bodenoberfläche, 

x da die dariiber befindliche Luftschicht 

#4 weitgehend dampfgesättigt ist. 

arg tk : Nun läßt sich allerdings von vorn- 

a ee Kreuse) und ver herein nicht abschätzen, wie groß die 

ae : ao ausgedrückt = Dichte der Bestände sein muß, damit 

sons Boda: CS. Dichte (gesamte die angeführten Faktoren deutlich in 

ques: ~~ wen én Wirksamkeit treten. Um dies zu prii- 

fen, müssen wir die Höhe der Transpi- 

ration in Beziehung zur Dichte der Kulturen setzen. Hierzu ist not- 

wendig, die Dichte möglichst einwandfrei zahlenmäßig zu erfassen. Die 

Individuenzahl pro Einheit der Bodenoberfläche zu nehmen ist zu un- 

genau, da die Größe der Pflanzen in den verschieden dichten Kulturen 

nicht gleich ist, die größere Konkurrenz in den dichteren Beständen 

bedingt eine schlechtere Entwicklung der einzelnen Pflanze. Ein ein- 

wandfreier Vergleich ist dagegen gewährleistet, wenn man die Blatt- 

fläche der Bestände als Vielfaches der Grundfläche angibt. Die berech- 

neten Werte sind in Abb.1 zur Konstruktion der Kurve verwendet 

worden; gleichzeitig wurden die entsprechenden Ergebnisse der Ver- 

suchsreihe 3 einbezogen, welche sich mit ersteren in eine gemeinsame 
Kurve einordnen. 

Es ergibt sich der unerwartete Befund, daß der Anstieg der Wasser- 

dampfabgaben in beiden Versuchen bis hinauf zu erheblichen Dichten 

inig ist; erst die dichteste Kultur zeigt ein deutliches Zurück- 
bleiben. Die Wirksamkeit der transpirationshemmenden Faktoren tritt 
also erst bei sehr hohen Dichten ein. Dieses Ergebnis ist nur verständlich, 
wenn man die speziellen Bedingungen, unter denen es gewonnen wurde, 
in Betracht zieht, nämlich 1. vertikale Orientierung der Blattflächen, 
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2. geringe Ausdehnung der Bestände, daher trotz der Umhüllung mit 
Papierkrägen starke Randfeldwirkung, und 3. Abwesenheit von Sonne 
und Wind. Frühere Untersuchungen (Frizer 1933) zeigen jedenfalls, 
daß unter natürlichen Bedingungen, insbesondere bei Zutritt der Sonne 
diese Faktoren wesentlich wirksamer sind. 

Immerhin zeigt der höchstgemessene Wert, daß die Dampfabgabe 
bei weiterer Verdichtung des Bestandes nicht ins Ungemessene steigt; 
der Grenzwert dürfte etwa beim 5,5fachen der Evaporation aus un- 
bewachsenem Boden liegen. In kurzen Zeiträumen mag er auch noch 
höher gehen, einzelne Werte bei hellem Licht und guter Wasserver- 
sorgung sprechen für das 7—8fache als Maximum, wobei zu berück- 
sichtigen ist, daß eine weitere Verdichtung des Bestandes über diejenige 
von D8 in Versuchsreihe 3 hinaus praktisch kaum mehr möglich und 
jedenfalls vom Bestand auf die Dauer ohne ,,Selbstreinigung“ nicht 
aufrechtzuerhalten ist. Aus den angeführten Gründen muß zwar zu- 
nächst die Allgemeingültigkeit dieses Ansatzes bezweifelt werden; wir 
werden jedoch im allgemeinen Teil sehen, daß andere Gesamtbedingungen 
die Grenzwerte kaum nach oben verschieben dürften. 0 

3. Wenn wir oben die Abhängigkeit der Wasserabgabe der Bestände 
von der Dichte durch Bezugnahme auf die Blattoberfläche charakteri- 
sierten, so müssen wir allerdings betonen, daß die Größe der Wasser- 
dampfabgaben selbstverständlich nicht das Werk der Blattoberflächen 
(und der hier vernachlässigten Stengeloberflächen) allein ist, sondern 
daß sich an ihr auch die Evaporation der Bodenoberfläche beteiligt, 
und zwar in den verschieden dichten Kulturen in recht verschiedenen 
und von vornherein nicht abzuschätzendem Maße. Der Versuch, diesen 
Anteil zu bestimmen, wird später gemacht werden. 


II. Einfluß der Temperatur auf die Wasserdampfabgabe. 


Die Versuchsreihe 1 zerfiel in zwei Perioden mit ungleichen Be- 
dingungen. Während der ersten beiden Messungstage betrug die Tempe- 
ratur im Versuchszimmer durchschnittlich 23° C, sie wurde anschließend 
durch Ausschaltung der Heizung auf 17° herabgesetzt. Es sollte damit 
untersucht werden, ob das Verhältnis der Wasserabgaben bei hohen 
Temperaturen ein anderes als bei niederen ist (allerdings hat mit der 
Herabsetzung der Temperatur die relative Feuchtigkeit automatisch 
eine kleine Zunahme erfahren). Die Ergebnisse enthält Tabelle 2. 

Hinsichtlich der 24stündigen Wasserabgaben ergibt sich, daß der 
höheren Temperatur durchweg eine höhere Wasserabgabe der Parallel- 
bestände entspricht; das fügt sich in den Rahmen des Bekannten ein. 
Aus den Relativzahlen hingegen zeigt sich, daß praktisch kein Unter- 
schied im Verhältnis der Wasserumsätze der verschieden dichten Kul- 
turen im Vergleich zur Wasserabgabe des unbewachsenen Bodens besteht. 
Die dichteste Kultur zeigt eine bei niederer Temperatur geringere relative 


Planta Bd. 20. 14 
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Tabelle 2. Absolute 24stündige und relative Wasserabgaben 
bei verschiedener Temperatur. 
| po | m1 | ve | va | vs 


Hohe Temperatur (durchschnittlich 23° C). 
Absolute 24-Stundenwerte in g. . 11,76 | 17,05 23,01 30,63 | 46,59 
Relative Wasserabgabe . . . . . | 100 | 145 | 106 | 260 | 397 
Niedere Temperatur (durchschnittlich 17° C). 
Absolute 24-Stundenwerte in g. . | 9,44| 14,03 | 18,73 | 25,51 | 34,72 
Relative Wasserabgabe . . . . . | 100 | 149 |198 |270 | 368 


Wasserabgabe, die 3 übrigen jedoch eine etwas héhere. Es dürfte sich 
dabei um Abweichungen innerhalb der Fehlergrenzen handeln. Im 
untersuchten Intervall zwischen 23 und 17°C antworten also Boden- 
evaporation und Pflanzentranspiration in gleicher Weise auf Anderung 
der Temperaturbedingungen. 


III. Einfluß von Tag und Nacht. 


Etwas anderes ergibt sich, wenn wir die Wasserabgaben bei Tage 
mit denen bei Nacht vergleichen. In ihnen wirkt sich nicht die Tempe- 
ratur, sondern der EinfluB dés Lichtes aus (geringe Temperaturschwan- 
kungen waren nicht völlig auszuschließen). Wir stellen in Tabelle 3 die 
Summe der Wasserverluste zwischen 9 und 18 Uhr denjenigen zwischen 
22 und 9 Uhr gegenüber. 








Tabelle 3. Vergleich der Wasserabgaben bei Tage und bei Nacht. 




















Do Dı D2 D4 | Ds 
Relativer Wasserverlust, Tag . . . 100 147,5 204 267 | 383 
Relativer Wasserverlust, Nacht . . 100 | 137 177 232 | 335 


Bei Tage ist also der Wasserverlust der bewachsenen Kulturen im 
Vergleich zu derjenigen unbewachsenen Bodens durchweg höher als bei 
Nacht, d. h., das Licht bewirkt nicht nur eine rein physikalische Steige- 
rung der Wasserabgabe durch seinen Anteil an Wärmestrahlung (die 
in den hier nicht wiedergegebenen absoluten Größen zum Ausdruck 
kommt), sondern bringt in den bewachsenen Kulturen eine relativ größere 
Steigerung hervor als im nackten Boden. Um diese genauer zu erfassen, 
bilden wir aus den obigen Relativzahlen die Quotienten Tag/Nacht 
(Tabelle 4). 











Tabelle 4. 
Vergleich der relativen Wasserdampfabgaben bei Tag und Nacht. 
po | pi | oe | pa | Da 
Relativer Wasserverlust bei Tag 1,00 | 1,11 | 1,22 | 1,22 | 1,21 
Relativer Wasserverlust bei Nacht | | 
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Der Quotient 1,00 stellt das Äquivalent für die vom Lichtwechsel 
hervorgerufene rein physikalische Steigerung der Wasserdampfabgabe 
dar, die Erhöhung des Quotienten über dieses Äquivalent hinaus be- 
trachten wir als das Werk einer gleichfalls vom Lichtwechsel ausgelösten, 
zu der physikalischen Steigerung hinzutretenden, in den Pflanzen sich 
durchsetzenden physiologischen Steigerung (die wohl fast ganz über den 
Weg der Stomataapertur wirkt). Diese physiologische Steigerung ist 
nun in den 3 dichteren Kulturen zahlenmäßig fast genau gleich; nur 
D1 hat einen Wert, der die Hälfte der übrigen beträgt. Wie diese Er- 
scheinung zu erklären ist und welche Folgerungen sich an sie knüpfen 
lassen, wird in Abschnitt VI darzulegen sein. 


IV. Der Einfluß von bedecktem und unbedecktem Himmel. 


Ähnliche Verhältnisse ergeben sich beim Vergleich von sonnigen 
und bedeckten Tagen. Verglichen wird in Versuchsreihe 3 an 2 auf- 
einanderfolgenden Tagen, von denen der eine bedeckten, der andere 
meist wolkenlosen Himmel hatte, die Größe der Wasserdampfabgabe 
der Bestände zwischen 9% Uhr und 182° Uhr; die Kulturen waren durch 
andere, vor ihnen stehende gegen ungeschwächte Sonnenbestrahlung, 
vor allem der dem Fenster zugekehrten Randpflanzen und der Töpfe, 
abgeschirmt (Tabelle 5). 

Durch die gedämpfte Sonneneinwirkung wird demnach nicht nur 
die stündliche Wasserabgabe aller Kulturen absolut gesteigert, sondern 
auch diejenige sämtlicher bewachsenen Kulturen relativ zur unbewach- 
senen ; am höchsten ist diese relative Steigerung bei den lockeren Kulturen 
D 1 und D2 (nach Ausweis der ,,Quotienten“), sie nimmt über D 4 
nach D 8 ab. Diese Befunde lassen sich aus den obwaltende Bedingungen 
leicht verstehen; bei Übertragung auf die Verhältnisse in der Natur ist 
jedoch Vorsicht geboten, in erster Linie deshalb, weil in unseren Ver- 
suchen der Topf mit unbewachsenem Boden ebenfalls einen der oben 
erwähnten Papierkragen trug, so daß keine unmittelbare Sonnenbestrah- 
lung der Bodenoberfläche stattfand. Es muß daher noch als durchaus 


Tabelle 5. Vergleich der Wasserdampfabgaben 
bei sonnigem und bedecktem Wetter. 


























D 0 D 1 D 2 D 4 D 8 

Sonniger Tag: 
Stündliche Wasserabgabe in mg | 490 1170 1720 2520 3230 
Dar”, DATE, ant eo 100 240 350 515 660 

Bedeckter Tag: 
Stündliche Wasserabgabe in mg | 390 645 940 1480 2120 
Moi. dome on be ne 100 165 240 380 540 

: relativ, sonniger Tag 

Quotient relativ, bedeckter Tag 1,00 1,45 1,45 1,35 1,22 


14* 
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unsicher bezeichnet werden, ob die Sonnenbestrahlung unter natürlichen 
Verhältnissen ebenfalls in gleicher Weise wie oben festgestellt die Wasser- 
dampfabgabe der Vegetation stärker erhöht als diejenige unbewachsenen 
Bodens (gleiche Wasserverhältnisse in beiden dazuhin noch vorausgesetzt). 


V. Der Einfluß von Bodentrockenheit. 

Zur Feststellung ‚dieses Einflusses diente Versuchsreihe 2. In ihr 
wurde von einem gewissen Zeitpunkt ab die eine Hälfte der Töpfe nicht 
mehr begossen, während die andere weiterhin feucht gehalten wurde. 
Versuchsreihe 2 ist mit den anderen nicht ohne weiteres vergleichbar, 
da sie in MiTscHErLıcH-Töpfen angesetzt war, nur 3 Dichteabstufungen 
aufwies und diese Dichteabstufungen etwas weniger krass waren als 
in den beiden anderen Versuchsreihen. Für die Beantwortung der Frage 
nach dem Einfluß der Bodentrockenheit spielen diese Unterschiede 
jedoch keine Rolle. 

Es war zunächst vermutet worden, daß sich das Aussetzen der 
Wasserversorgung dahin auswirkt, daß die mit Pflanzen bewachsenen 
Töpfe zwar absolut eine geringere Wasserabgabe als die jeweils ent- 
sprechenden begossenen Töpfe zeigen, daß aber relativ zur Wasserabgabe 
des unbewachsenen Topfes die, Wasserabgabe der bepflanzten unbegos- 
senen Töpfe höher ist als die der begossenen. Denn es war anzunehmen, 
daß die Bildung einer Trockenkruste die unmittelbare Evaporation aus 
der Bodenoberfläche stark vermindert, während die Pflanzen selbst aus 
den tieferen Schichten noch genügend Wasser für ungeminderte Trans- 
piration fördern können. 

Die Ergebnisse waren jedoch anders. Während der Dauer des Haupt- 
versuches (16. 1. 9 Stunden bis 18. 1. 17 Std.) betrug die Wasserabgabe 
(Tabelle 6): 




















Tabelle 6. 
Do Dı D2 D 4 

Begossene Tépfe: 

Absolute Wasserabgabe ing... - 55,9 82,0 93,7 118,5 

eee. 0. OR Lin, Sei kt 4 100 147 168 212 
Unbegossene Töpfe: 

Absolute Wasserabgabe in g. . . - 41,0 55,8 62,4 68,9 

eu Tu das 100 136 152 168 


Bei den Feuchtkulturen ist also der Anstieg der Wasserdampfabgabe 
von D0 bis D 4 relativ größer als bei den Trockenkulturen. Noch deut- 
licher wird das Zuriickbleiben der Trockenkulturen, wenn man ihre 
jeweiligen Wasserabgaben in Prozenten der entsprechenden Feucht- 
kulturen ausdrückt, man erhält so folgende Prozentzahlen (in Reihenfolge 
D 0—D 4): 73%, 68%, 66%, 58%. Je größer die Pflanzendichte, desto 
ausgepragter das Zuriickbleiben der Trockenkulturen. 
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Ist dieses Zurückbleiben nun auf das Konto der Bodenevaporation 
oder der Pflanzentranspiration zu setzen? Im vorliegenden Falle 
läßt sich die Frage durch die bereits früher einmal verwendeten Quo- 
tienten Tag/Nacht entscheiden. Für die Feuchtkulturen betrugen 
sie (in obiger Reihenfolge): 1,00 : 1,03 : 1,10 : 1,23, für die Trocken- 
kulturen entsprechend 1,00 : 1,04 : 1,06 : 1,06. Bei den Feuchtkulturen 
ist also die durch den Tageswechsel ausgelöste physiologische Zusatz- 
steigerung um so größer, je größer die Dichte ist. Die Koeffizienten der 
Trockenkulturen sind hingegen außerordentlich nieder, der Lichtwechsel 
von Nacht zu Tag vermag also nur eine relativ geringe physiologische 
Steigerung der Wasserabgabe am Tage auszulösen. Der Grund hierfür 
kann nur darin liegen, daß das Wasserdefizit im Boden die Pflanzen- 
bestände zu weitgehendem Spaltenschluß zwang, so daß sie sich fast 
wie ein lebloses System verhielten. Die Trockenkulturen konnten also 
nur oder fast nur kutikuläre Transpiration aufrechterhalten. 


VI. Über den Anteil von Bodenevaporation und Pflanzentranspiration 
an der Wasserabgabe der Kulturen verschiedener Dichte. 


Auch ohne nähere Untersuchungen, welche den Anteil der Boden- 
evaporation und Pflanzentranspiration an der gesamten Wasserabgabe 
der Kulturen zahlenmäßig festzulegen gestatten, ist klar, daß die Zu- 
nahme des Wasserumsatzes mit der Bewuchsdichte allein auf die Steige- 
rung der Pflanzentranspiration infolge Anhäufung zahlreicherer transpi- 
rierender Oberflächen zurückzuführen ist. Außerdem aber ist es von 
vornherein gleichfalls wahrscheinlich, daß die Bodenevaporation mit 
zunehmender Bewuchsdichte zurückgeht, da das darüber befindliche 
Blätterwerk die Bodenoberfläche an der ungehemmten Evaporation 
hindert. Wie groß allerdings der Rückgang ist, und im speziellen, welche 
Dichte eine Kultur besitzen muß, damit die Evaporation aus der Boden- 
oberfläche praktisch gleich 0 wird — was vom Standpunkt einer ökonomi- 
schen Ausnützung des Bodenwassers theoretisch und praktisch von 
einer gewissen Bedeutung ist —, das läßt sich ohne weiteres nicht ent- 
scheiden. Überhaupt wissen wir über die einschlägigen Fragen außer- 
ordentlich wenig. 


Ich glaubte, diese Frage zunächst auf indirektem Wege klären zu 
können. Bei Besprechung des Einflusses von Tag und Nacht auf die 
Wasserabgabe der Bestände verschiedener Dichte hatten wir gesehen, 
daß die bewachsenen Kulturen eine größere Schwankung der Wasser- 
abgaben von Tag und Nacht aufwiesen, als der nackte Boden, und wir 
hatten dies auf eine Lichtbeeinflussung der Spaltöffnungen zurück- 
geführt. Die dort berechneten Quotienten hatten für D 0—D 8 bzw. 
1,00, 1,11, 1,22, 1,22, 1,21 betragen, waren also für die 3 dichtesten 
Kulturen fast gleich. Wie erklärt sich diese Erscheinung ? 
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Ich suchte die Erklärung darin, daB in diesen 3 Fallen der Anteil der 
Bodenevaporation :n der gesamten Wasserabgabe praktisch — 0 ist. 
Denn da dann die gesamte Wasserabgabe durch die Pflanzen geht, ist 
auch die durch den Lichtwechsel ausgelöste physiologische Beeinflussung 
der Transpiration in allen 3 Fällen gleich. Und daß in Kultur D 1 der 
Koeffizient die Mitte zwischen D 0 und D2 einhält, ließe sich im Ein- 
klang mit dieser Annahme unschwer dadurch erklären, daß hier die Eva- 
poration aus der Bodenoberfläche noch einen starken Teil der gesamten 
Wasserdampfabgabe bildet und, weil sie durch das Licht nicht physio- 
logisch beeinflußt werden kann, den Quotienten herabdrückt. Damit 
schien die Möglichkeit einer relativ einfachen Bestimmung der Anteile 
von Bodenevaporation und Pflanzentranspiration greifbar zu sein. Sie 
wurde mit der Versuchsreihe 3 überprüft, deren Verhältnisse weitgehend 
mit denjenigen von Versuchsreihe 1 vergleichbar waren (abgesehen von 
einer größeren Dichte der einander entsprechenden Bestände, wie aus 
Abb. 1 zu entnehmen). 

Die beiden Parallelserien der Versuchsreihe wurden nach Erreichen einer für 
den Versuch günstigen Größe der Pflanzen während 4 Tagen zunächst unter gleichen 
Verhältnissen gehalten, um ihr gleiches oder ungleiches Reagieren zu überprüfen. 
Dann wurde nach Ersatz des inzwischen verlorenen Wassers in einer der beiden 
Parallelserien der Boden durch einen Paraffinguß völlig abgedichtet, während die 
andere Serie wie bisher gehalten wurde. Nach weiteren 4tägigen Messungen wurde 
die Bodenabdichtung wieder beseitigt und die Wägungen noch 3 Tage lang fortgesetzt. 

Die Auswertung der Messungen bei abgedichtetem Boden hat zur Voraus- 
setzung, daß die Transpiration der Pflanzen durch die Abdichtung der Boden- 
oberfläche keine Veränderung gegenüber dem früheren Zustand erfährt. Das ist 
nicht ganz sicher; es muß zunächst einmal an Einflüsse gedacht werden, welche 
von der Anhäufung von Kohlensäure im Wurzelraum ausgehen können. Daher 
war es geraten, die Messungen mit abgedichtetem Boden nicht zu lange fortzu- 
setzen; nach Wiederentfernung der Abdichtung zeigte sich übrigens, daß auch bei 
der dichtesten Kultur, bei der die Gefahr am größten war, keine Schäden ein- 
getreten waren, welche die Wasserabgabe bleibend beeinflußt hätten. 

Eine zweite und wichtigere Fehlerquelle kann darin bestehen, daß durch die 
Bodenabdichtung die Luftfeuchtigkeit zwischen Bodenoberfläche und Blattwerk 
und innerhalb des letzteren vermindert wird und dadurch den Pflanzen Gelegen- 
heit geboten ist, stärker zu transpirieren als sie es ohne Abdichtung tun könnten. 
Dieser Fehler führt im Falle seines Zutreffens dazu, daß die Bodenevaporation 
zu nieder errechnet wird. Wenn wir also in unseren Versuchen eine geringe Boden- 
evaporation errechnen, so ist diesem Ergebnis gegenüber Vorsicht geboten. 

Wir prüfen zunächst wieder nach, ob wir beim Vergleich der Wasser- 
dampfabgaben bei Tage und bei Nacht in den unabgedichteten Kulturen 
dieselben Verhältnisse finden wie bei Versuchsreihe 1. Aus viertägigen 
Bestimmungen der Wasserabgaben ließen sich folgende Werte des 
Quotienten Relativer Wasserverlust bei Tage/relativer Wasserverlust bei 
Nacht (DO wieder gleich 1 gesetzt) errechnen: D 1 1,08, D2 1,21, 
D4 1,205, D8 1,09. 

Während also die Quotienten von D 1 bis D4 weitgehend mit den 
entsprechenden Quotienten der Versuchsreihe 1 übereinstimmen, fällt 
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der Wert fiir D 8 mit 1,09 ganz aus dem Rahmen heraus, er ist bedeutend 
niederer als seine Vorgänger und fast so klein wie für Kultur D1. Das 
läßt sich auf der Basis der obigen Annahmen nicht erklären. 

Zu weiterer Kontrolle wurden noch die Quotienten beider Serien 
der Versuchsreihe 3 nach Wiederentfernung der Bodenabdichtung be- 
stimmt, sie betrugen im Durchschnitt in der üblichen Reihenfolge D 1 
bis D 8: 1,23, 1,33, 1,39, 1,29. Sie liegen also durchweg höher als in der 
ersten Periode — was darauf zurückzuführen ist, daß an einem der 
3 Versuchstage heller Sonnenschein war, welcher die Tagestranspiration 
stark in die Höhe trieb —, aber auch hier liegt der Quotient für D 8 
niederer als für D4 und D2. 

Das erweckt Zweifel an der Richtigkeit unserer früheren Vermu- 
tungen. In der Tat hat sich in den Untersuchungen mit Bodenabdichtung 
gezeigt, 1. daß der Anteil der Bodenevaporation an der gesamten Wasser- 
dampfabgabe auch bei den hohen Dichten noch ganz stattlich ist, und 
2. daß die oben berechneten Quotienten kein geeignetes indirektes Maß 
für die Beteiligung der Bodenevaporation darstellen. 

Um die Größe der Bodenevaporation festzustellen, wurde folgendermaßen 
verfahren: Die Größe der Wasserabgabe in den letzten 24 Stunden vor Abdichtung 
des Bodens in der einen Paralleleserie wurde in beiden Serien bestimmt. Sie betrug 
z. B. für D 8 in Serie 1 (zur Abdichtung bestimmt) 35,3 g, in Serie 2 31,9g. Nach 
Abdichtung wurden in den anschließenden 24 Stunden folgende Wasserverluste 
festgestellt: D 8 in Serie 1 (abgedichtet) 41,7 g, D 8 in Serie 2 42,05 g. Die Wasser- 
dampfabgabe von D 8 in Serie 2 war also im Verhältnis 42,05 : 31,9 größer geworden; 
im gleichen Verhältnis muß auch die Zahl 35,3g von D8 in Serie 1 vergrößert 
werden, die resultierende Zahl 46,6 stellt dann die Wasserdampfabgabe der Kultur 
ohne Bodenabdichtung vor, hiervon die gemessene Transpiration bei Bodenabdich- 
tung (42,05 g) abgezogen gibt die Größe der Bodenevaporation. Entsprechend wird 
für die anderen Kulturen verfahren. In einer doppelten Bestimmung (Vergleich 
der letzten 24 Stunden vor Abdichtung mit den ersten 24 Stunden danach sowie 
der letzten 24 Stunden während der Abdichtung mit den anschließenden 24 Stunden) 
wurden folgende Werte gefunden (Tabelle 7): 

Aus den Mittelzahlen beider Bestimmungen geht hervor, daß die 
Bodenevaporation in den Kulturen D 1 und D2 so gut wie überhaupt 
nicht herabgesetzt ist (der Wert 79 für D1 in der 2. Bestimmung ist 
vielleicht auf einen Wägefehler zurückzuführen). In D 4 und D 8 ist die 


Tabelle 7. Absolute 24-Stunden-Werte und relative Größen 
der Bodenevaporation. 























Do D 1 D 2 D 4 D8 

1. Bestimmung absolut ing... - 9,0 9,45 8,95 8,1 4,9 

PE A a 100 105 99,5 | 90 54,5 
2. Bestimmung absolut ing... - 8,1 6,4 8,15 5,05 3,00 

DOORS fée ee re TUE, of 100 79 100,5 | 62 37 
Mittel beider Bestimmungen (relativ) | 100 92 100 76 46 
Anteil der Bodenevaporation an der 

gesamten Wasserabgabe in % . . | 100 56,5 L 41,5 24,0 10,5 











216 Paul Filzer: 


Bodenevaporation zwar gegenüber D 0—D 2 herabgesetzt, aber doch 
in einem erstaunlich geringem Maße; daß die 2. Bestimmung für D 4 
und D 8 niederere Werte ergab als die erste, ist verständlich, da in der 
Zwischenzeit (4 Tage) eine weitere Verdichtung der Blattmasse durch 
das Heranwachsen neuer Blatter stattgefunden hatte. Auch die in der 
letzten Zeile angefiihrten Prozentanteile der Bodenverdunstung an der 
gesamten Wasserdampfabgabe der Kulturen unterstreichen die starke 
Beteiligung der Bodenevaporation: in D1 geht über die Hälfte der 
Wasserdampfabgabe auf das Konto der Bodenevaporation, in D 4 noch 
annahernd ein Viertel, in D8 noch ein Zehntel. Da es sich nun schon 
bei D 4 und noch mehr bei D 8 um Pflanzendecken handelt, deren Dichte 
wahrscheinlich iiber das hinausgeht, was in der Natur unter vergleich- 
baren Verhältnissen normalerweise auftritt, so ergibt sich, daB in rasen- 
artigen Pflanzengesellschaften die Bodenevaporation im allgemeinen 
einen bedeutenden Anteil an der gesamten Verdunstung besitzt, zum 
mindesten gilt dies, solange die Bodenoberflache feucht und der kapillare 
Wasseranstieg aus tieferen Schichten nicht unterbrochen ist. Allerdings 
ist auch hier wieder zu betonen, daB unsere Ergebnisse nicht kritiklos 
auf die freie Natur übertragen-werden können, sondern zunächst einmal 
als Modellversuche gedacht sind und nur als solche bewertet sein wollen. 

Wir müssen nun noch zu klären versuchen, wie die eigenartige 
Zu- und Wiederabnahme der Quotienten Relativer Wasserverlust am 
Tag /relativer Wasserverlust bei Nacht mit steigender Dichte zu- 
standekommt. Unsere ursprüngliche Annahme ging dahin, daß mit 
dem Rückgang der Bodenverdunstung durch Zunahme der Bewuchs- 
dichte der Quotient einen konstanten maximalen Wert annimmt (der 
allerdings bei verschiedenen Außenbedingungen jeweils verschieden hoch 
liegen könnte); und wir begründeten dies mit der Annahme, daß bei 
praktisch völligem Zurücktreten der Bodenevaporation, also praktisch 
alleiniger Abgabe des Wasserdampfes durch die Oberflächen der Pflanzen, 
die vom Lichtwechsel induzierte physiologische Änderung allein maß- 
geblich ist und, weil unabhängig von einer weiteren Verdichtung des 
Blattwerkes, in allen diesen Fällen einen gleichhohen Quotienten bedingt. 
Da der Quotient aber, wie Versuchsreihe 3 gezeigt hat, nach Erreichung 
eines Maximalwertes wieder abfällt, können unsere Voraussetzungen 
nicht stimmen. Wo die Unstimmigkeit liegt, zeigt sich, wenn wir die 
Größe der Wasserverluste am Tage und bei Nacht in der Versuchsreihe 
mit abgedichtetem Boden vergleichen (Tabelle 8). 

Je dichter die Kultur, desto geringer die durch das Tageslicht aus- 
gelöste physiologische Steigerung! Als Erklärungsgründe kommen in 
Frage: 1. die bei den höheren Dichten fortschreitend stärkere Ansamm- 
lung dampfgesättigter Luft im Blattraum erlaubt den Kulturen hoher 
Dichte keine ausgiebige Steigerung der Transpiration am Tage; 2. die 
gegenseitige Beschattung der Blätter, besonders ausgeprägt in den 
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Tabelle 8. Stündlicher Wasserverbrauch bei Tag und Nacht 
bei abgedichteter Bodenoberfläche. 




















Dı D 2 D 4 D8 
Am Tage (a) in mg. . . . .. 387 590 1130 1670 
Bei Nacht (b) in mg . . . .. 245 420 920 1480 
a 
Quotient oS repos 1,58 1,40 1,23 1,13 


dichten Kulturen, läßt nur eine geringe Öffnung der Spalten auch bei 
Tage zu, bei zunehmender Dichte arbeitet ein immer größerer Teil der 
Blattoberfläche unter „Dämmerungsbedingungen“. Wahrscheinlich sind 
beide Ursachen beteiligt, überragend dürfte die zweite Ursache sein. 
Einen unmittelbaren Hinweis auf ihre Beteiligung bieten die Unter- 
suchungen von CLEMENTS, WEAVER und HANSON (1929) an Helianthus-, 
Triticum- u. a. Kulturen mit abgestufter Dichte; sie ergaben „mit unbe- 
deutenden Ausnahmen eine Abnahme der Öffnungsdauer und Öffnungs- 
weite der Stomata mit der Dichte‘. Eine dritte, an sich denkbare Ur- 
sache, das Zurückbleiben des Wassernachschubs hinter den Bedürfnissen 
am Tage, läßt sich ausschließen. Es wäre dann nämlich zu erwarten, 
daß sich im Laufe der Messungen zwischen Anfangs- und Endtermin 
der Abdichtung das Versagen des Wassernachschubes allmählich immer 
mehr gezeigt hätte, der Quotient Tag/Nacht hätte sich also immer mehr 
dem Wert 1,00 annähern müssen. Dies war jedoch nicht der Fall, die 
einzelnen Quotienten von D 8 als der Kultur, welche die Erscheinung 
am ausgeprägtesten hätte zeigen müssen, betrugen in zeitlicher Reihen- 
folge 1,13, 1,12, 1,11, 1,14, 1,14. 

Die festgestellte Abnahme der Transpirationssteigerung durch das 
Tageslicht mit zunehmender Dichte bei Ausschluß der Bodenevaporation 
gibt uns nun den Schlüssel zur Erklärung des Zustandekommens der 
Optimumkurve des Tag/Nachtquotienten bei ungehinderter Boden- 
evaporation. In D1 würde zwar die Pflanzentranspiration einen hohen 
Wert des Quotienten bedingen, da aber fast 60% des Wasserverlustes 
auf die Bodenevaporation entfällt, wird die Lage des Quotienten stark 
erniedrigt. Bei D 2 ist die Steigerung der Pflanzentranspiration bei Tage 
immer noch sehr hoch, und da die Bodenevaporation sich nur noch zu 
40% an der Wasserdampfabgabe beteiligt, kommt ein höherer Quotient 
zustande. Ähnlich ist die Lage noch bei D 4, bei D 8 bedingt dann die 
bei dieser Dichte nur noch geringe Steigerungsmöglichkeit der Transpira- 
tion trotz des starken Zurücktretens der Bodenevaporation den wieder 
niedrigen Wert des Quotienten. 

Damit ist die anfänglich angenommene indirekte Methode der Bestim- 
mung der Bodenevaporation endgültig abgetan, und damit gleichzeitig 
auch die Aussicht, die Bodenevaporation ohne störende und umständliche 
Manipulationen, wie Bodenabdichtung u. a. zu bestimmen. Im Hinblick 
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auf unsere bisher ganz unzulänglichen Kenntnisse über den Anteil der 
Bodenevaporation an der gesamten Verdunstung von Beständen ist dieser 
Fehlschlag um so mehr zu bedauern, als eine weitere, zunächst auch 
denkbare Methode bei näherem Zusehen ebenfalls ausscheidet, die Me- 
thode der Exponierung von Verdunstungskörpern unmittelbar über der 
Bodenoberflache. 

Probeweise wurden in der Serie 1 der Versuchsreihe 3 anschlieBend an die 

der Bodenabdichtung feuchte Filtrierpapierstücke gleicher Größe 
unmittelbar über der Bodenoberfläche der Kulturen exponiert und nach 10 Min. 
zurückgewogen. Im Mittel dreier Messungen ergab sich als relative Verdunstung 
der Papierstücke (Papierstück in D 0 = 100 gesetzt): 
DO 100 Di 102 D2 14 D4 % D8 74. 
Mit Hilfe der Methode der Abdichtung war die Bodenevaporation gleichzeitig zu 
folgenden relativen Größen bestimmt worden (vgl. Tabelle 7): 
DO 100 Dı 79(?) D2 105 D4 62 D8 37. 

Während also für D 1 und D2 (unter Berücksichtigung des Fehlers bei D 1) die 
Übereinstimmung gut ist, liefert die Methode der Verdunstungskörper für D4 
und D 8 wesentlich zu hohe Werte. Aber selbst, wenn dies nicht der Fall wäre, 
müßte die Methode doch in dem Augenblick versagen, wo die Bodenoberfläche 
nicht mehr feucht ist, so daß durch eine Trockenkruste ein Verdunstungswider- 
stand hervorgerufen wird. Wir messen eben mit dem Einbringen verdunstender 
Flächen nicht die tatsächliche Verdpnstung des Bodens, sondern die Verdunstungs- 
kraft der Atmosphäre über der Bodenoberfläche, und diese wird von der Boden- 
oberfläche nicht immer ausgenützt. In entsprechender Weise lassen ja bekanntlich 
die mit den üblichen Evaporimetern, etwa mit der Wırnschen Schale ermittelten 
Evaporationsgrößen keinen Rückschluß auf die tatsächlich stattfindende Ver- 
dunstung aus dem Erdboden zu, da dieser oft keinen wassergesättigten Körper 
darstellt. 

In künftigen Untersuchungen muß daher wohl oder übel der um- 
ständliche Weg der Bodenabdichtung in Lysimeterkulturen zur Be- 
stimmung der tatsächlichen Höhe der Bodenevaporation beibehalten 
werden. 

C. Allgemeines. 

Nachfolgend seien kurz die wichtigsten Gesichtspunkte, die sich aus 
den dargelegten Untersuchungen ergeben haben, mit bisher bekannten 
Tatsachen, und zwar insbesondere solchen Tatsachen in Zusammenhang 
gebracht, welche unter möglichster Wahrung der natürlichen Verhältnisse 
ermittelt worden waren. Dabei ist im Auge zu behalten, daß eine un- 
mittelbare Übertragung unserer Ergebnisse auf die Verhältnisse in freier 
Natur aus verschiedenen Gründen nicht statthaft ist. 

In den Vordergrund stellen wir die Frage, wie sich unter natürlichen 
Bedingungen und bei verschiedenen Vegetationsdecken das Verhältnis 
der Verdunstung aus bewachsenem zu demjenigen aus unbewachsenem 
Boden stellt. Vorweg ist dabei folgendes zu betonen: Nach den Unter- 
suchungen von HELBIG und RoEssLER (1921) verdunstet künstlicher 
Boden, d. h. Boden, der erst kurz vor Beginn der Messung in Töpfe ein- 
gefüllt wurde, wobei die natürliche Struktur vernichtet wird, mehr, 
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unter Umständen doppelt so viel wie natiirlich gelagerter Boden. Inwie- 
weit dasselbe auch fiir kiinstlichen und natiirlich gelagerten Boden unter 
einer Vegetationsbedeckung zutrifft, entzieht sich zur Zeit noch völlig 
der verläßlichen Beurteilung. Für die nachfolgenden Erörterungen wird 
als richtig unterstellt, daß das Verhältnis E,, : E, (Evaporation des 
vegetationsbedeckten Bodens als Vielfaches der Evaporation aus nacktem 
Boden) bei gleicher Vegetationsdecke gleichgroß ist, unabhängig davon, 
ob das eine Mal künstlicher Boden + Pflanzendecke mit künstlichem 
Boden, das andere Mal natürlich gelagerter Boden + Vegetationsdecke 
mit natürlich gelagertem unbewachsenem Boden verglichen wird. 

Unsere Untersuchungen hatten nun gezeigt, daß das Verhältnis 
E,» : E, bei der größten verwendeten Dichte der Vegetation auf über 
5 ansteigen kann; aus dem Verlauf der Kurven in Abb. 1 setzten wir 
den Grenzwert auf 5,5, vorübergehend auf 7—8 fest. Die Frage ist nun, 
ob dieser Grenzwert, der, unter speziellen Bedingungen gewonnen, 
zunächst nur für diese speziellen Bedingungen gilt, unter anderen, 
natürlichen Verhältnissen auf die Dauer oder auch nur vorübergehend 
erreicht oder gar überschritten werden kann. 

a) Zur Beantwortung der Frage nach der Größe dieses Verhältnisses 
im Mittel längerer Zeiträume können wir uns auf das versuchstechnisch 
einwandfreie Material der einleitend erwähnten Eberswalder Lysimeter- 
untersuchungen stützen. Es hat nur den einen, infolge der kostspieligen 
Versuchsanlage aber unvermeidlichen Fehler, daß es sich bisher nur auf 
einige wenige Vegetationsdecken beschränkt. In diesen Untersuchungen 
wurde die Jahresverdunstung aus unbewachsenem Sandboden im Durch- 
schnitt der Jahre 1930—1932 zu 178 mm, diejenige aus Sandboden mit 
kurzgehaltener Grasnarbe zu 366 mm gefunden (FRIEDRICH 1934). Das 
Verhältnis E,, : E, beträgt also 2,06. Bemerkenswerterweise ist es 
für langes Gras, d. h. für Gras, welches nur zweimal im Jahre zu den 
üblichen Zeiten geschnitten wurde, keineswegs höher, sondern liegt 
noch unterhalb 2,0. Der oben erschlossene Grenzwert von 5,5 wird 
demnach bei weitem nicht erreicht. 

Allerdings bleibt die Frage offen, ob Vegetationsbedeckung anderer 
Art, etwa Baumbestände, nicht wesentlich höhere Verdunstungslei- 
stungen besitzt. In dieser Hinsicht haben wir nur wenige Anhaltspunkte, 
und diese sind zudem noch einander widersprechend. Nach gleichfalls 
in Eberswalde durchgeführten Messungen mit einer Anpflanzung von 
jungen Kiefern in dichtem Stand wird der Wasserumsatz hierdurch 
wesentlich gesteigert; nach den Angaben von BARTELS (1936) betrug 
im Abflußjahr 1934 (1. 11. 33 bis 31. 10. 34) die Verdunstung des kurzen 
Grases 282 mm, diejenige 5—6jähriger Kiefern (22 pro Quadratmeter) 
388 mm, im folgenden Abflußjahr war der Unterschied noch deutlicher: 
379 gegenüber 513 mm. Aus diesen Angaben läßt sich das Verhältnis 
E,» : E, zu etwa 2,8 berechnen. 
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Diesem Befund stehen aber andere gegenüber, welche für einen nur 
geringen Unterschied der Gesamtverdunstung bei hoher und niederer 
Pflanzendecke sprechen. So hat ROTHE (1933) in einem Vergleich 
zwischen einer Obstanlage mit Grasunterwuchs und einer daneben- 
liegenden Weide ohne Baumbestand im Gebiet der Unterelbe eine jahr- 
liche Verdunstung der Weide von 528 mm, der Obstanlage von 591 mm 
ermittelt, und A. ENGLER (1919) fand für ein zu 97% bewaldetes-Gebiet 
in der Schweiz eine jahrliche Verdunstung von 646 mm, fiir ein benach- 
bartes, nur zu 31% bewaldetes Gebiet eine solche von 631 mm. Wenn 
sich auch in diesen Beispielen das Verhältnis E,, : E,, mangels Angaben 
über die Evaporationsgröße nackten Bodens nicht berechnen läßt, 
so ist doch keinen Augenblick zweifelhaft, daß es im Durchschnitt ganzer 
Jahre den Wert 3 auch bei hochwüchsigen Pflanzenbeständen nicht 
überschreiten dürfte. Das geht indirekt auch aus folgender Überlegung 
hervor: Die Eberswalder Untersuchungen hatten für nackten Boden 
eine Jahresverdunstung (Mittel 1930/32) von 178 mm ergeben. Bei 
einem Verhältnis E,, : E, = 3 müßten Vegetation + Boden 534 mm 
jährlich verdunsten. Bei der gleichzeitig gemessenen durchschnittlichen 
Niederschlagshöhe von 674mm könnte dieser Bedarf ohne weiteres 
gedeckt werden; aber schon bei E,, : E, = 4 würde der Aufwand für 
die Verdunstung die Niederschläge um etwa 40 mm übersteigen, ohne 
daß dabei Verluste durch Sickerwasser überhaupt in Rechnung gesetzt 
sind. In regenreicheren Gebieten und auf anderen als Sandböden dürften 
die Verhältnisse grundsätzlich nicht wesentlich anders liegen: den höheren 
Niederschlägen entsprechen auch höhere Verdunstungsraten des un- 
bewachsenen Bodens und größere Verluste durch Abfluß usw. 

b) Wesentlich anders ist die Sachlage, wenn wir nicht die gesamte 
Jahresverdunstung, sondern die Verdunstung während kürzerer Zeit- 
räume ins Auge fassen. Das zeigen uns schon die monatlichen Verdun- 
stungsraten der Eberswalder Untersuchungen (vgl. FRIEDRICH 1934). 
Aus ihnen lassen sich für die Monate November-Oktober folgende Werte 
des Verhältnisses der Wasserdampfabgaben von Boden mit kurzem 
Gras und unbewachsenem Boden errechnen: 2,7, 6,75, 28,5, 1,15, 1,4, 
1,6, 2,7, 2,5, 2,0, 2,1, 1,7, 1,8. Das Verhältnis steigt also vom September 
zum Januar zu einem ganz auffallend hohen, allerdings sehr problemati- 
schen Höchstwert an, fällt dann im Februar sofort zum Minimum ab, 
steigt bis Mai langsam an und fällt ebenso langsam wieder zum sekun- 
dären Minimum im September ab. Unter Hinweis auf die Ausführungen 
FRIEDRICHS verzichten wir auf eine Besprechung der Ursachen für dieses 
Steigen und Fallen, insbesondere sehen wir von einer Verwertung des 
hohen Januarverhältnisses ab. 

Aus den Angaben von BARTELS (1933) geht nun weiter hervor, daß 
bei noch kurzfristigerer Begrenzung der Evaporationsperioden Werte 
des Verhältnisses E,, : E, auftreten, die an die von uns gefundenen 
heranreichen. Für heitere Tage (‚kräftiger täglicher Temperaturgang, 





Untersuchungen über den Wasserumsatz künstlicher Pflanzenbestände. 991 


kein Niederschlag, auch nicht in den 36 Stunden vorher“) ergibt sich im 
Mittel von 31 ausgewählten Tagen eine durchschnittliche Tagesver- 
dunstung des kurzen Rasens von 2,15 mm, des nackten Bodens von 
0,47 mm, demnach ein Verhältnis von 4,6; für die Zeit zwischen 8 und 
14 Uhr sogar von 1,18 : 0,21 = 5,6. Da sich unter den übrigen verôffent- 
lichten Werten kein Anhaltspunkt für ein noch héheres Steigen des Ver- 
hältnisses findet, scheint der von uns angesetzte Grenzwert 5,5 als 
Tages-, 7—8 als Momentanwert nicht zu niedrig, aber auch nicht zu 
hoch zu sein, trotz der ganz speziellen Bedingungen, unter denen er 
gewonnen wurde. 

Dasselbe geht nun auch, wenn auch etwas weniger offensichtlich, 
aus den 24-Stundenwerten der Verdunstung hervor, welche STÂLFELT 
(1937) an niederwüchsigen Vegetationsdecken ermittelte; sie ergeben als 
Durchschnittswert verschiedener Decken (im Vergleich zu nacktem, nicht 
mit Streu bedecktem Boden, die Untersuchungen mit Moosbedeckung 
lassen wir außer Acht) ein E,, : E, = 2,2; in einem Falle (Polygonum 
hydropiper als Bewuchs) wurde es zu 4,0 als Maximum gefunden, die 
Vegetationsausschnitte waren dabei vor Versuchsbeginn bewässert 
worden und wurden tagsüber auf offenem Felde exponiert. —_ 

Die Voraussetzungen für einen hohen Wert des Verhältnisses dürften 
also einerseits durch hygrophile Konstitution der Pflanzendecke, anderer- 
seits bei gegebener Vegetation besonders einige Zeit nach Beginn einer 
Schönwetterperiode gegeben sein, wenn die nackte Bodenoberfläche 
abgetrocknet ist, aber in den tieferen Schichten noch genügende Wasser- 
vorräte vorhanden sind, um eine ausgiebige Transpiration der Pflanzen 
zu ermöglichen. Unter solchen Umständen könnte vor allem in jungen 
Kulturen von Laubhölzern u. ä. das Verhältnis recht hoch werden. 
Bei längerer Dauer der Trockenheit werden dann allerdings wohl ähnliche 
Verhältnisse eintreten, wie wir sie in unseren Untersuchungen über 
den Einfluß der Bodentrockenheit angetroffen haben. 

Kurz sei nochmals auf die Beziehungen zwischen der Wasserdampf- 
abgabe bei Tage und derjenigen bei Nacht eingegangen. Wir hatten 
von ihnen oben in der Form Gebrauch gemacht, daß wir das Verhältnis 
Wasserabgabe bei Tage / Wasserabgabe bei Nacht bei unbewachsenem 
Boden gleich 1 setzten und damit für die vegetationsbedeckten Flächen 
Werte bis zu 1,4 erhielten. Das heißt also, um dies nochmals zu erläutern, 
daß die Steigerung des Wasserumsatzes vegetationsbedeckten Bodens 
unter dem Einfluß des Tageslichtes in unseren Versuchen bis 1,4mal 
größer sein konnte als die entsprechende Steigerung der Evaporation aus 
unbedecktem Boden. Aus den von BARTELS (1933) mitgeteilten Zahlen 
läßt sich entnehmen, daß an heiteren Tagen dieses Verhältnis für kurze 
Grasdecke im Vergleich mit nacktem Sandboden bis auf 1,9 steigen kann, 
d. h. also, daß die Tag/Nacht-Amplitude der Wasserabgabe unter solchen 
Bedingungen bei vegetationsbedecktem Boden auch relativ fast doppelt 
so groß wie bei nacktem Boden ist. Damit ist nachträglich gezeigt, 
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daB die speziellen Bedingungen bei unseren Versuchen (durch Auf- 
stellung der Kulturen im Laboratorium sowie durch die winterlichen 


Lichtverhältnisse stark gedämpfte Schwankungen der physikalischen 
Faktoren) den Versuchspflanzen nur eine teilweise Ausnützung ihrer 
Transpirationsmôglichkeiten gestatteten. 

Endlich sei die Beteiligung der unmittelbaren Evaporation aus der 
Bodenoberfläche an der gesamten Wasserdampfabgabe der Bestände 
noch kurz einer kritischen Betrachtung unterzogen. Hierüber haben 
bisher, soweit ich sehe, Untersuchungen überhaupt nicht stattgefunden, 
und so stellt das, was hierüber gesagt wird, meist nur Vermutungen dar. 
Insbesondere gilt dies für niederwüchsige Pflanzengesellschaften, während 
in Waldgesellschaften natürlich eine Bestimmung des Anteils der Boden- 
evaporation leicht durchzuführen und daher auch schon öfters durch- 
geführt worden ist. Im allgemeinen dürften die Ansichten wohl dahin 
gehen — und ich selbst bin ursprünglich von dieser Ansicht ausgegangen 
—, daß in niederwüchsigen Gesellschaften von einiger Dichte die Eva- 
poration unmittelbar aus der Bodenoberfläche des Bestandes praktisch 
keine Rolle spielt. Dieser Meinung ist auch STALFELT (1937), wenn er 
sagt, daß neben dem Teil der Wasserabgabe krautbedeckten Bodens, 
welcher sich durch die Differenzbildung zwischen Wasserabgabe des 
Bestandes und Wasserabgabe des nackten Bodens von selbst als Tran- 
spiration der Pflanzen ergibt, „auch der übrige Teil der Wasserabgabe 
zum großen Teil durch die Transpiration geleistet wird, weil die Ober- 
fläche des krautbedeckten Bodens eine weit geringere Möglichkeit als 
der nur mit Streu bekleidete Boden hat, Wasser zu verdunsten‘‘. Unsere 
Bestimmungen der Größe der Bodenevaporation geben solchen Er- 
wägungen nicht oder nur sehr bedingt recht; die für eine deutliche 
Herabsetzung der Bodenevaporation notwendigen Bestandesdichten 
waren in unseren Versuchen so groß, daß es ohne weitere Untersuchung 
fraglich ist, ob sie unter natürlichen Verhältnissen aufrecht erhalten 
werden können. Es sei jedoch nicht von vorneherein in Abrede gestellt, 
daß unter anderen Gesamtumständen die Bodenevaporation auch in 
Beständen geringerer Dichte vorübergehend oder auch während längerer 
Zeit gedämpft ist. Die Präzisierung dieser anderen Umstände wäre 
eine Aufgabe künftiger Untersuchungen. 

Auf einen Vergleich der Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung 
mit früheren Befunden über den Einfluß des Bestandes auf die Transpi- 
ration der Einzelpflanzen (Fırzer 1933) sei bis zum Vorliegen neuen 
Materials, das diese Fragen näher miteinander in Verbindung bringen 
kann, verzichtet. 


D. Zusammenfassung. 


An künstlichen Kulturen junger Maispflanzen mit abgestuften 
Dichten ließen sich im Laboratorium folgende Abhängigkeitsbeziehungen 
des Wasserverbrauches feststellen: 
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1. Die Wasserdampfabgabe der Bestände steigt bis hinauf zu beträcht- 
lichen Dichten proportional der Blattmasse an; erst Kulturen, deren 
transpirierende Blattflächen etwa 40mal grôBer als die vom Bestand 
bedeckte Grundfläche sind, zeigten unter den Bedingungen des Experi- 
mentes eine Abweichung von der Proportionalität. 

2. Anderung der Lufttemperatur hat innerhalb des beobachteten 
Intervalls (17—23° C) keinen deutlichen Einfluß auf die Wasserdampf- 
abgabe der Bestände im Vergleich zu derjenigen unbewachsenen Bodens. 

3. Dagegen wird durch den Wechsel von Nacht zu Tag die Wasser- 
dampfabgabe bewachsenen Bodens relativ stärker gesteigert, der Quo- 
tient:: relativer Wasserverlust bei Tage / relativer Wasserverlust bei Nacht, 
für unbewachsenen Boden — 1 gesetzt, stieg in den Versuchen bei den 
mittleren Pflanzendichten auf 1,2—1,4 an und fiel bei der höchsten 
Dichte wieder ab. 

4. Gedämpftes Sonnenlicht führte gleichfalls zu einer relativ höheren 
Steigerung des Wasserverbrauches von bewachsenem Boden, diese 
Steigerung war in den lockersten Beständen relativ am höchsten. 

5. Aussetzen der Begießung führte zu einer starken Einschränkung 
der Wasserdampfabgabe, absolut und relativ um so stärker, je dichter 
der Bestand. 

6. Der Gedanke, den Anteil der Bodenevaporation am gesamten 
Wasserumsatz eines Bestandes mittelbar (durch Verwendung des an- 
geführten Quotienten Tag : Nacht) zu bestimmen, mußte nach ein- 
gehender Prüfung fallen gelassen werden; vorläufig besteht nur die Mög- 
lichkeit, diesen Anteil durch Abdichtung der Bodenoberfläche zu erfassen. 

7. Bestimmungen dieser Art ergaben eine relativ starke Beteiligung 
der Bodenevaporation an der gesamten Wasserdampfabgabe der Bestände 
auch bei den höchsten Dichten. 

8. Die Versuche sprechen dafür, daß durch Pflanzenbewuchs der 
Wasserumsatz der Flächeneinheit des Bodens im Tagesdurchschnitt 
auf das 5,5fache, vorübergehend auf das 7—8fache gesteigert werden 
kann; diese Grenzwerte dürften jedoch, wie eine Literaturbesprechung 
zeigt, nur in kurzen Zeiträumen und unter speziellen Bedingungen auf- 
treten, für längere Zeiträume unter natürlichen Bedingungen ist nur 
ein wesentlich niedrigerer Grenzwert möglich. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 
ZUR ANALYSE VON PERMEABILITÂTSMESSUNGEN. 
I. WASSERPERMEABILITAT. 


Von 
Fr. BACHMANN. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. Juli 1939.) 


Im Leipziger Botanischen Institut gaben laufende Untersuchungen 
Veranlassung zu einer genaueren Analyse des Vorganges der Plasmolyse 
und der Deplamolyse sowie der Geschwindigkeit des Stoffeintrittes in 
Zellen, über deren 1. Teil im folgenden kurz berichtet werden soll. 

Fir die Bestimmung der Geschwindigkeit des Wasseraustritts bei 
der Plasmolyse hat HörLer (1930) folgende Formulierung vorgeschlagen : 

a = —k(C—e) 
wobei C die AuBen-, c die Innerikonzentration, t die Zeit, k die als Ein- 
trittskonstante bezeichnete Geschwindigkeitskonstante, der Plasmolyse- 
grad g gleich dem Verhältnis des jeweiligen Protoplastenvolumens zu 
seinem Volumen zu Beginn der Plasmolyse oder dem Volumen der 
entspannten Zelle sind. g ist also gleich v/v, und da v, konstant ist, kann 
obige Gleichung auch geschrieben werden: 
= = —k(C—c)v,. 

Man sieht sofort, daß die der HörtLerschen Formel zugrunde- 
gelegte Annahme, daß die jeweilige Volumänderung dem Anfangsvolumen 
proportional sei, nicht befriedigt. Die Eintrittskonstante k kann außer- 
dem, da es sich bei der Wasserbewegung während der Plasmolyse nur 
um Diffusion oder Strömung handeln kann, noch variable Größen ent- 
halten, nämlich die Fläche und die Dicke der Schicht, durch welche 
Wasserbewegung erfolgt. MANEGOLD (1933) hat schon darauf hingewiesen, 
daß die HörLersche Formel nur gültig sein kann, wenn die Fläche q 
und die Strecke d des Konzentrationsgefälles von C bis c konstant sind, 
also z. B. für den Fall, daß bei der Plasmolyse einer zylindrischen Zelle 
die Wasserbewegung nur durch die Kugelkalotten des abgehobenen 
Protoplasten, deren Fläche konstant ist, erfolgt, und daß die Geschwin- 
digkeit der Wasserbewegung bestimmt wird durch Grenzschichten des 
Plasmas von konstanter Dicke. 

Die Arbeit, die bei der Wasserbewegung geleistet wird, beruht zweifel- 
los auf dem Bestreben der außerhalb und innerhalb des Protoplasten 
gelösten Stoffe nach Konzentrationsausgleich, dessen Geschwindigkeit 
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daher mit Recht der Konzentrationsdifferenz proportional gesetzt wird. 
Bisher wurde im allgemeinen (z. B. Huser und HörLer, DE Haan, 
MANEGOLD) die Wasserbewegung durch den Protoplasten als Filtrations- 
vorgang betrachtet. Die osmotischen Werte der AuBen- und Innen- 
lösungen dienten zur Berechnung der Druckdifferenzen, die als treibende 
Kraft die Wasserbewegung hervorbringen könnten, und denen die Ge- 
schwindigkeit der Bewegung proportional sei. Tatsächlich ist jedoch 
eine reelle Druckdifferenz, die zu einer solchen Arbeitsleistung befähigt 
wäre, zu beiden Seiten des Protoplasten nicht anzunehmen. Vor Ab- 
hebung des Protoplasten von der Wandung kann höchstens der Turgor- 
druck, nach Entspannung der Zelle nur die Oberflächenspannung des 
Plasmas eine Wasserfiltration im eigentlichen Sinne bewirken. 

Das Streben nach Konzentrationsausgleich führt bei Vorhanden- 
sein einer semipermeablen nur für das Lösungsmittel durchlässigen 
Membran nicht wie bei der freien Diffusion zu Gleichheit der Partial- 
konzentrationen aller beteiligten Stoffe, sondern nur zur Gleichheit 
der Gesamtkonzentration der freibeweglichen gelösten Teilchen zu 
beiden Seiten der semipermeablen Membran. Zustandekommen kann 
der Konzentrationsausgleich durch Diffusion freibeweglicher Teilchen 
durch die Außenmembran, das Binnenplasma und den Zellsaftraum 
und durch Wasserdiffusion durch die Plasmagrenzschichten. Die Dif- 
fusion kann gestört und damit der Konzentrationsausgleich beschleunigt 
werden durch Wirbelbildungen im Zellsaftraum, im Raum zwischen 
dem abgehobenen Protoplasten und der Zellwandung und unter Um- 
ständen auch im Binnenplasma infolge der Bewegung der semipermeablen 
Membran und infolge etwa vorhandener Plasmaströmung. 

Wenn wir zunächst die Möglichkeit betrachten, daß der Konzentra- 
tionsausgleich allein durch Diffusion zustande kommt und annehmen, 
daß bei den geringen Ausmaßen der Zellen, an denen die Plasmolyse 
beobachtet wird, ein stationärer Zustand sich einstellt trotz stetiger 
Veränderung von c, so würde freie Diffusion gelöster Stoffe nach der 
Formel A (Ce) 

En D 





erfolgen, d. h. wenn der Diffusionskoeffizient D die Dimension = 


hat, würden einen Zylinder von 1 gem Querschnittsfläche und 1 cm 
Lange bzw. von 1 ccm Volumen bei einer Konzentrationsdifferenz von 
1 Mol./cem während eines Tages D Mol. oder osmotische Aquivalente 
des gelösten Stoffes passieren. Wird durch eine semipermeable, die 
Wasserbewegung praktisch nicht hemmende Membran die freie Diffusion 
der gelösten Stoffe verhindert, so ist anzunehmen, daß ein mit der 
Diffusionsgeschwindigkeit der gelösten Stoffe in Beziehung stehendes 
Wasservolumen die Membran passiert. Nach der Diffusionsformel 


Planta Bd. 30. 15 
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wird 4m = 1, wenn q, C—c und t gleich 1 und wenn d = Dem. Die 
Stoffeinheit würde sich dann in der Zeiteinheit gegen eine Wassermenge 
von D ccm bewegen, die in umgekehrter Richtung die semipermeable 
Membran passieren muB, um den gleichen Effekt zu erzielen. Av wird 
also numerisch gleich DAm, wenn 





_ mn, (C—oe) 
Am = Dq aD At, 
woraus folgt, daB 
Av=k,q "ut, 





wobei k, als neue Konstante eingefiihrt sei, da sie dem Diffusionskoeffi- 
zienten D naturgemäB auch nur numerisch gleich ist; ihre Dimension 
ist namlich eral, à 

Da bei dem Plasmolyse- und Deplamolysevorgang die Werte für v, c 
und gegebenenfalls auch von q und d sich dauernd ändern, schreiben 
wir die Ausgangsformel fiir den Plasmolysevorgang 

dv  k,q(C—c) 

Bet. dde ? 
wobei dv die Anderung des Protoplastenvolumens infolge Wasser- 
abgabe ist. 

Vor der Integration dieser Differentialgleichung sind Überlegungen 
über die Größen q und d anzustellen, da sie variabel sein können. Obige 
Formel setzt voraus, daß die Volumenänderung des Protoplasten eine 
Folge von Diffusionsvorgängen sei. Sie wird gelten und den aus der 
physikalischen Literatur bekannten Diffusionskoeffizienten entsprechende 
Konstanten in folgenden Fällen ergeben. 

1. Fall. Diffusion gelöster Stoffe erfolgt von außen bis zum Proto- 
plasten, im Binnenplasma und vom Tonoplasten bis zur Achse des Zell- 
saftraumes ohne Störung und die Hemmung der Wasserbewegung durch 
die Plasmagrenzschichten ist zu vernachlässigen. k, wird einen Mittel- 
wert ergeben, der aus der Beteiligung der Diffusionskoeffizienten des 
zur Plasmolyse verwendeten und der im Plasma und in Zellsaftraum 
gelösten Stoffe hervorgeht. d ist konstant und q variabel. 

2. Fall. Diffusion gelöster Stoffe erfolgt von außen bis zum Proto- 
plasten, im Binnenplasma und vom Tonoplasten über eine konstante 
Strecke in den Zellsaftraum hinein. Hemmung der Wasserbewegung 
durch die Plasmagrenzflächen sei zu vernachlässigen, und die Durch- 
mischung in größerer Entfernung vom Tonoplasten durch Wirbelbildung 
erfolge sehr schnell verglichen mit der Diffusionsbewegung. Über k,, 
q und d gilt das gleiche wie für Fall 1. 

3. Fall. Diffusion erfolgt nur durch die Zellwand und den Proto- 
plasten. Die Geschwindigkeit der Diffusion des Plasmolytikums durch 
die Zellwand sei groß gegenüber derjenigen der Diffusion der im Plasma 
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gelösten Stoffe. Die Hemmung der Wasserbewegung durch die Plasma- 
grenzschichten sei zu vernachlässigen, die Durchmischung durch Wirbel- 
bildung im Zellsaftraum erfolge sehr schnell. k, würde hier numerisch 
gleich dem Mittel der Diffusionskoeffizienten der im Plasma gelösten 
Stoffe sein. Im üblichen Sinne könnte man ihn als Permeabilitäts- 
koeffizienten des Plasmas für Wasser bezeichnen. q und d sind beide 
variabel. 

Bei Verwendung zylindrischer Zellen zu den Plasmolyseversuchen 
und Verfolgung des Plasmolysevorganges nach HÔrLERs plasmo- 


metrischer Methode kann man beim 3. Fall q = bla und d = za setzen, 


wobei k, = dax blaine ist (Amax und 1,4, bei dem Plasmolysegrad G, 
d. h. bei Beendung der Plasmolyse gemessen). In den übrigen Fällen 
ist zu berücksichtigen, daß der Querschnitt, durch den die Diffusion 
erfolgen soll, von außen nach innen abnimmt. Eine genaue Berechnung 
der Diffusionsvorgänge in einem Zylinder mit Kugelkalotten an den 
Enden ist außerordentlich schwierig, daher ist im folgenden versucht 
worden, zu Näherungswerten zu gelangen dadurch, daß die Geschwindig- 
keit der Diffusion der gelösten Stoffe von der Peripherie zur zentralen 
Achse gleichgesetzt wurde derjenigen durch eine Platte von gleichem 
mittleren Querschnitt und gleichem mittleren Konzentrationsgefälle. 
Bei den später-zu besprechenden übrigen großen Fehlerquellen werden 
die Fehler dieser Berechnung nicht stark ins Gewicht fallen, doch können 
wir nicht mehr erwarten, als Geschwindigkeitskonstanten etwa richtiger 
Größenordnung zu erhalten. 


Die mittlere Fläche eines Hohlzylinders mit Kugelkalotten von der 
Wanddicke d ist 
b\? b b 5 b 4d 
G)=(-3)-@=2) 1-35) 
= a 


b 3 
Setzt man d ——, so ist 


n 
_ b(n—1)r Eu b(3n—4) 
a n 3n(n—1) 








2 Mi b b 
Für n =2 bzw. d= x wird q=52(1—7) (Fall 1). 


Für n = oo bzw. sehr dünne Diffusionsschicht, wird q = bz]. 
(Fall 3 und angenähert auch teilweise bei Fall 2.) 


d ist nach der Formulierung der Diffusionsweg von Konzentration C 
zu Konzentration c. Da durch die Volumenbestimmung nur der Mittel- 
wert von c im Zellsaftraum bestimmt wird, muB fiir die Falle 1 und 2, 
bei denen eine völlige schnelle Durchmischung des Zellsaftes nicht 
vorausgesetzt wird, noch überlegt werden, wo im Zellsaftraum die Kon- 
zentration e wirklich herrscht. Im Falle 1 teilen wir den Zylinder und 


15* 
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die Kugelkalotten in je eine periphere und zentrale Hälfte gleichen 
Volumens und nehmen an, daß an der Grenze zwischen diesen beiden 
Hälften die gemessene mittlere Konzentration ¢ vorhanden sei. Für 
den Zylinder ergibt sich für d der Wert 3(!-75)-0283 für 
i b 1 b . , i 
die Kugel der Wert 3 (1-75) =0,208 3. im Mittel für Zylinder 
+ Kugelkalotten 0,252. Dieser Wert für d wird bei Plasmolyse. 
versuchen an Algenzellen einzusetzen sein, während bei Untersuchungen 
an Epidermen und dickeren Gewebeschnitten für Fall 1 d und auch q 
andere Werte annehmen als für die zylindrische Zelle. Hierauf wird 
später noch eingegangen; zunächst wurde bei der Berechnung von 


k, für d der Wert & eingesetzt und die erhaltenen Werte je nach dem 


verwendeten Material für den anzunehmenden wahren Diffusionsquer- 
schnitt q’ und den wahren Diffusionsweg d’ umgerechnet. 

Im Falle 2 ist eine Entscheidung über das wahre Diffusionsgefälle 
nicht möglich, sofern die Schichtdicke, durch welche Diffusion erfolgt, 
groß ist, verglichen mit dem Radius b/2. Ist dagegen die Schichtdicke 
gering bzw. liegen die Schichten, durch welche Diffusion erfolgt, alle 
außerhalb des Zellsaftraumes, so kann man ohne großen Fehler die 
gemessene mittlere Konzentration c als an der Innengrenzfläche der 
Schicht, durch welche Diffusion erfolgt, vorhanden annehmen. 

Im folgenden sind die Formeln zur Berechnung von k, für Plasmolyse 
und Deplasmolyse gegen eine hypertonische Lösung und in Wasser für 
die verschiedenen Fälle angegeben und zum Teil abgeleitet. 


1. Plasmolyse: 
d b nin 
1. Fall: 9° =—k,x (1-3) (C— 0) ;da = Cm . 


mr (el) 


di _ ky40(1—Inin) 


dt b? 
dt b? 1 1 ; 
ni 


und 1, für t = 0 gleich h 


_ Bf, bmi 
t—t = 76 [los =] 





dv b 
2. Fall: a= —k,nal(C—c) ;d= 7 
di 4k,Cnll—Imin) 
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dt —s Briac | 1 1 
di Kal 3lmin a1) 


1 
da [dx <= log,|x! 


b? h—I b l(h—1 

oe s4,Cn[!8 1— nin — Shin 08 Me) 
3. Fall: $Y = — end, d = Ft; ke = dmachminb- 7 

dl am __ 4k, C P(1— Imin) 

Ap icich Morin, taie © 

3 
dt bt 1 1 1 
TC (rés ap 


b ( A 1 1 
min min I" Imin I— tan) | 
— +t, = Imaxb ar 1G— lata), D (1 L 
- = 4Ck, [ses ate) + 3 (+ | 
2. Deplasmolyse in Lösung der Konzentration C’ nach Plasmolyse 
in der Konzentration C, wobei C’ gegen den Zellsaft bei Grenzplasmolyse 
noch hypertonisck sei. 




















Es gilt allgemein: “mex = LS ; & = Zain 
max 
dv b | ; 
1. Fall: 7 = —k,x(1—3) (C’ —e) 
1 b 
Er b? nu; Imax — Imin 
t-b=c 5 [log j vr | 
min — 3 
à dv , 
2. Fall: at = —k,nzl(C — C) 
Eheim 
Pan an By PSF: | 1 Imax — Imin a. b (Imax — Imin)1 
0  4k,C b |" imax —! 3lmax ” (Imax — 1) Imin 
Imin — 3 
dv pape _ 
3. Fall: 35 = u} b22(C’ — c) 
1 (i + 
t t __ dmaxb min Pd (1— b ) 1(1max — Imin) i 
7, © 4k, c 31 * Imin (Imax — 1) 


b 
Ia Imin Fe 3) 


b ( 1 ——) 
3 T Imin 


3. Deplasmolyse in Wasser nach Plasmolyse in Lösung der Kon- 
zentration C. 
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1. Fall: — = k,x (1— 3) 
Sen E 1— Ima) ;da [dx = 
a Sa mia) ; af x=x 
2. Fall: 35 = k,znle 
t—t, = = [1 — Im lain — log 7" 
u 4k,C (min — 3) Bar| 
3. Fall: u = kıllba® 
ae N 1 
er fe Senats t-te): 


Die Konstanten sind in 3) Fällen nach gemessenen Längen zu 
errechnen, ohne daß vorher der Plasmolysegrad bestimmt wurde. Für 
Fälle in der Literatur, bei denen nur Plasmolysegrade angegeben werden, 


sind die Formeln leicht umzurechnen, dal=hg + À 


Bei Bestimmung von k, wurden die angegebenen Werte des Plasmo- 
lysegrades oder der Längenmäße in den angegebenen Einheiten der 
Rechnung zugrunde gelegt und die in Klammern stehenden Teile der 
Formeln berechnet. Um einen Vergleich mit den Diffusionskonstanten 
z. B. in den Tabellen von LANDOLDT-BORNSTEIN zu ermöglichen, mußten 
alle Längenmaße auf Zentimeter, die Konzentration in Mol. bzw. Äqui- 
valent pro Kubikzentimeter und die Zeit in Tagen angegeben werden. 
Das wurde bei Berechnung des für jeden Versuch konstanten vor den 
Klammern stehenden Teiles der Formel berücksichtigt. Da k, die Di- 

2 

mension Tac D haben soll, wurde zum Beispiel bei den Versuchen 
von Rican und HörLer, bei denen die Längeneinheit 4-10-* cm 
betrug, die Zeiteinheit in Minuten und die Konzentration in Mol./Liter 
angegeben wurde, mit 16 - 10-$ - 1440 - 1000 = 0,232 und wenn inner- 
halb der Klammer sich nur logarithmische Werte befanden, noch mit 
2,3 multipliziert zur Überführung der dekadischen in natürliche Loga- 
rithmen. Aus k, (t, —t,) ist dann k, durch Division durch die Zeit- 
differenz, ausgedriickt in der bei den Versuchen angegebenen Zeiteinheit, 
leicht zu ermitteln. 

Für jedes einzelne Objekt ist noch zu überlegen, ob die Voraussetzungen 
fiir die Berechnung richtig sind, vor allem, ob q und d den Voraussetzungen 
entsprechen. Ist das nicht der Fall, so kann man Korrekturen anbringen, 


da nach der Formel 
anda. dv d 1 
Seah, @ C—e 

k, bei gegebener Geschwindigkeit der Wasserabgabe und gegebener 


Konzentrationsdifferenz d direkt und q umgekehrt proportional ist. 
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Bei zylindrischen Zellen mit nicht kutinisierter Membran wie solchen 


von Fadenalgen ist nur im Fall 1 der Wert von d zu korrigieren: d’ =£ 
k 
und k’ =, wie oben schon dargelegt wurde. 

Bei Epidermen mit kutinisierter AuBenmembran ist in allen Fallen 
die mittlere Querschnittsfläche, durch welche Diffusion erfolgt, kleiner 
als bei der Berechnung vorausgesetzt wurde, da ein Konzentrations- 
ausgleich nur durch die von Cuticula freie Seite der Zelle môglich ist. 


q’ wird etwa gleich 2 sein, ein Wert, der verwendet wurde, obwohl 


er vermutlich etwas zu klein sein wird. d’ wurde gleich d angenommen, 
da Diffusion von der Innen- bis zur AuBenseite der Zelle, die gemessene 
mittlere Konzentration c im Zentrum der Zelle anzunehmen ist. Der 


Diffusionsweg diirfte also etwa gleich : sein, sofern die Zellen, wie 


bei der Epidermis von Allium quadratischen Querschnitt aufweisen. 

Bei Randzellen von aus einer Zellschicht bestehenden Moosblättern 
wird im Fall 1 d’ etwa gleich cf q’ etwa gleich À sein, da Konzen- 
trationsausgleich nur über 3 von 4 Längsseiten ungehindert erfolgen kann. 

Bei mebr als 1 Zellenlage dicken Schnitten mit kutinisierter Epidermis, 
an der gemessen wird, muB, je dicker der Schnitt wird, der mittlere 
Diffusionsquerschnitt dem Wert h-b sich nähern, und d’ wird n-d oder 
n- > oder auch gleich D — = wenn D die Dicke des Schnittes ist. 
Bei der Korrektur der an Schnitten nach Fall 1 berechneten k,-Werte 
wurde willkürlich d’ = 3d gesetzt, unter der Annahme, daB unter der 
Epidermis mindestens 1 Lage intakter Zellen noch vorhanden war, 
für q’ wurde 4q genommen. Ebenso wie bei Epidermen ist dieser Wert 
vermutlich zu niedrig. Bei mehrere Zellenlagen dicken Schnitten würde 
bei Fall 1 besser nach folgendem Ansatz gerechnet: 

dv _ k,hb 





=. = 
3 
b?n b h —lnin 
t—ty= gree [»—1 + (Inia —-) ls | 


Für die kutinisierte Epidermis ohne weitere anhaftende Schichten 
und mit Zellen mit rechteckigem Querschnitt kommen wir für Fall 1 


b\2 
zu einem richtigeren Ansatz, wenn wir q = b (1 — b) +($) a und 
d= + setzen. Es ergibt sich: 





u — — 2k, (1 — 0,215b) (C— e) 
b? h — 0,215b __b\y h— min 
u; > les 8k,C(Imin —0,215b) [o.nsbt, 1—0,215b + (Inia 3) ” 1— Imin 
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belle 1. 
Fi a a 
, b 4 pe 4 L mer n 
x, keg] S| eg pg | Cl | Piasmolyt 
0,69 20°: 0,352 
1,8 20°: 0,352 
2,6 20°: 0,96 b fehlt, Mit- 
telwert gen. 
1,9 0,84 
8,9 1,41 
7,0 1,41 
6,3 1,41 
3,0 0,35 
2,4 0,35 
4,1 0,35 
6,8 1,04 ohne letzten 
Wert 
9,0 0,80 desgl. 
4,2 0,25 
2,4 Dextrose 0,462 
3,3—12,4 Dextrose 0,412 
6,3 
3,0—6,2 desgl. 
4,0 ie 
3,2—19,8 ”, 
6,9 
7,8—22,5 Dextrose 0,462 
18,8 
6,9—12,2 desgl. 
3,2--3,9 3 
3,4 
1,2—6,4 = 
3,4 
2,1—6,7 er 
5 
1,5—5,4 = 
3,2 
1,4—4,8 Dextrose 0,533 
2,0 : 
2,3—6,3 desgl. 
| 23 Ir, 1 |7,1 62 |1 6,2 0,91—1,22 
0,22 0,77 1 | 0,77 0,71—0,95 
0,59 2,02 1 2,02 1,05 
1,57 5,32 1 5,32 1,34 
| 0,06—0,42 unter 1,44 
0,1 
0,05—0,08 desgl. 
0,06 
0,073—0,077 „ 
0,075 
| 83 unter 1,44 
| 



































Tabelle 1 














ne à Plasmolytikum | T —- 
ans Ne Vorgang | “Cone. in GM | ratur k SE | 
ff 
Chiloscyphus BER na Plasmolyse KCl 0,8 fehlt | 0,51—1,95/ 1 | Y, 
3 r 1 | 
a Il, 8. 407 ” desgl. a 268 | 1 | 4 
Vallisneria | II, S. 421 x KNO, 0,24 ù 17 1| 3 
V. 98 
“ II, S. 421 m KNO, 0,25 5, 11,2 lees 
V. 121 
Majanthemum| I, 24 | Deplasmol.| Fructose 0,6 | 22 | 2,43—7,27| 1, | 3 
6,06 
” I, 25 = desgl. fehlt 2,28 11, | 3 
„ I, 26 en à 13,75 1,45 IL | 3 
+ I, 27, Z. 1 | Plasmolyse] Fructose 0,8 22,0 0,85 ws 
os I, 27, Z. 1 | Deplasmol.| Fructose 0,6 22,0 0,81 2.183 
0 I, 27, Z. 2 | Plasmolysej Fructose 0,8 22,0 0,32—1,0 | 1 | 3 
0,55 
” I, 27, Z. 2 | Deplasmol.| Fructose 0,6 22,0 |1,03—19,8 | 1, | 3 
1,41 
” I, 28 Plasmolyse] . Fructose 0,8 22,0 10,53—0,73 | 1, | 3 
0,64 
” I, 28 Deplasmol.| Fructose 0,6 | 22,0 0,86—1,9 | 17, | 3 
1,68 
Hookeria II, S. 478 ” NaCl 0,3 17 148 1%, 
V.1 
| V.2 2 desgl. fehlt | 139 3, | 1, 
” V.3 PR ” 15 148 “a | "a 
PR V.4 PR PR 17 174 Ja | a 
m V.5 “ L fehlt | 145 af | 
Stachys II, S. 472 > Dextrose 9,8 17,5 3,07 IL 13 
V.1 
“ V.2 és desgl. 17,5 105 |, | 3 
os V.3 m FR fehlt 1,80 | 1, | 3 
” V.4 „ „ ve etwa 2,0 | 1, | 3 
Allium Cepa | 111, Tab. 6 2 Rohrzucker 0,2 20 Wert 1—9 
3,5 1, | 1 
Wert 9—14| * 
84 |] 1 
desgl. Tabelle 5 oa Wasser 20 3,95 4 1 
“ Tabelle 4 “ rd 20 1,76 |: |1 
Tabelle 7 pa L 20 26,8 y | 1 























Danach berechnet, würde k, etwa 1!/,mal so groß werden wie nach der 
ersten Formel für Fall 1 berechnet, während bei der Annahme, daß 
q’ = 2q ist, k, 2mal so groß wird. Man sieht, daß die Schätzungen 
von d’ und q’ zu Werten der richtigen Größenordnung führen, und mehr 
ist, wie eingangs schon auseinandergesetzt wurde, nicht zu erwarten. 

In den Fällen 2 und 3 sind nur Korrekturen von q nötig, wenn an- 
zunehmen ist, daß der Konzentrationsausgleich von der Zelle aus nicht 


nach allen Seiten hin erfolgt. Bei Schnitten mit kutinisierter Epidermis 
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(Fortsetzung). 
Fall 2 Fall 3 Datz 
j ‚sle|.,» b a’ si Yi koeffizient für Bemerkungen 
k, kı ä a k, T u) rent a Las Plasmolytikum 
0,13—0,5 1,04—1,39 
0,24 
0,67 | 1,04—1,39 
51 | 0,89—1,19 
33,6 0,89—1,19 
14,446 Dextrose 0,565 
36,4 
13,6 | desgl. 
8,7 Dextrose 0,44 | ohne letzten 
Wert 
= Dextrose 0,565 
, desgl. 
1,86—6,0 
3,3 | 
6,2—119 | Maximalwert: 15,3 | Y, 30,6 Pr 
8,46 
3,2—4,4 9 
3,8 
5,1—11,4 m 
0 P 
49 149 oy, 112 1,12 
46 — 
49 129 3 96 1,056 
58 130 %, 97 1,12 
48 155 |%,| 126 = 
18,4 0,48 
6,3 0,48 
18,8 — 
12,0 — 
Plasmolyse in 
| 7,0 3,12 | 1} 6,2 2,6 | 4/, 5,2 etwa 0,36 0,646 a 
| desgl. 
| 16,8 7,7 || 154] 5,2 |1, | 104 » 0,36 i 
7,9 3,67| 1, | 7,3] 2,77] 4/, 5,5 » 0,36 . 
3,5 1,45 | 1/, 2,9 0,87 | 2 1,74 » 0,36 . 
53,6 21,8 | 1, | 43,6 13,2 |14 26,4 » 0,36 2 
. = Re. 
wurde daher q’ = $q, bei Randzellen von Moosblättern q’ = a 
gesetzt. 


SchlieBlich ist noch daran zu denken, daB bei leicht permeierenden 
Plasmolytika C—c zu hoch in die Rechnung eingeht, k, wird also zu 
niedrig, da es der Konzentrationsdifferenz umgekehrt proportional ist. 

Für eine große Zahl von Versuchen von HörLER, HUBER und HörLER 
und DE Haan wurden die Konstanten k, nach der einfacheren Formel 
für Fall 1, einige auch nach den Formeln für die Fälle 2 und 3 berechnet 
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und aus ihnen die wahrscheinlichen Werte für k, ermittelt. Die Ergebnisse 
sind in der vorstehenden Tabelle 1 zusammengestellt. Soweit möglich 


2 
wurden in der vorletzten Spalte die Diffusionskoeffizienten in -— 
angegeben. Zu 

Erinnert sei noch einmal daran, daß die k/-Werte den Diffusions- 
koeffizienten der an der Diffusion beteiligten Stoffe numerisch gleich 
sein müssen, wenn der Widerstand der semipermeablen Membran gegen 
die Wasserbewegung zu ve ässigen ist und ein ungestörter Dif- 
fusionsvorgang vorliegt, also etwas gleich einem Wert, der zwischen den 
Diffusionskoeffizienten des zur Plasmolyse verwendeten Stoffes und der 
im Zellsaftraum gelösten Stoffe liegt. Enthält der Zellsaft überwiegend 
Salze und wird mit Salzen plasmolysiert, so wird der mittlere Diffusions- 
koeffizient bei 20° um 1,2 herum liegen, ist z. B. Rohrzucker vorherrschend 
und wird mit Rohrzucker plasmolysiert, wäre etwa 0,35 zu erwarten. 

Findet Konzentrationsausgleich durch Diffusion bis ins Innere der 
Zelle statt, so sind bei Berechnung nach Fall 1 k/-Werte über etwa 1,5 
(bei 20°) nicht möglich. Treten höhere Werte auf, so ist zu folgern, 
daß die Werte für d zu hoch angenommen sind. Je höher die Werte von 
ki werden, desto kleiner muß d sein, und es ist anzunehmen, daß bei den 
Mazimalwerten, die bei einem Objekt auftreten, langsame Diffusion 
nur noch durch Plasma und Wand erfolgt, daß also Fall 3 oder vielleicht 
auch Fall 2 (mit großem Wert für n) vorhanden sind. Nur bei den Höchst- 
werten von ki können wir erwarten, über die Permeabilität des Plasmas 
für Wasser etwas zu erfahren, eine logische Folgerung aus der Auf- 
fassung des Wasseraus- und -eintritts als mehr oder weniger gestörten 
Diffusionsvorganges. HuBER und HörLer hatten im Gegensatz hierzu 
angenommen, daß die niedrigsten der von ihnen bestimmten Eintritts- 
konstanten den Permeabilitätskonstanten des Plasmas für Wasser am 
nächsten kommen. 

Wie die Tabelle 1 zeigt, liegen die für Fall 1 berechneten k;-Werte 
bei der Plasmolyse, wenn man von den Werten für Ectocarpus zunächst 
absieht, zwischen 0,22 (Zygnema longicellularis) und 51 (Vallisneria), 
bei der Deplasmolyse zwischen 3,2 (Majanthemum) und 119 (Majan- 
themum). Die Maximalwerte verhalten sich zu den Minimalwerten etwa 
wie 500 : 1, während sich die nach HuBER und HörLER berechneten 
Eintrittskonstanten etwa wie 100 : 1 verhielten. HUBER und HOFLER 
führen diese Differenzen im wesentlichen auf solche der Wasser- 
permeabilität zurück. Im folgenden soll nun gezeigt werden, daß zur 
Erklärung der erhaltenen großen Unterschiede in den Konstanten die 
Annahme genügt, daß in den Fällen, die minimale k; -Werte ergeben, 
der Konzentrationsausgleich durch fast reine ungestörte Diffusion bis 
ins Innere der Zelle erfolgte, während bei den Fällen mit Maximal- 
werten reine Diffusion unbedingt nur über eine viel kürzere Strecke, 
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als für Fall 1 angenommen wurde, vor sich gehen konnte, da diese 
Maximalwerte bis zu 80mal so groB sind wie die Diffusionskoeffizienten 
fiir Salze mit schnell beweglichen Molekiilen bzw. Ionen. 
Wir greifen zunächst einige Fälle mit hohen kj-Werten heraus. 
Bei Hookeria (Versuch 4) ergibt sich nach Fall 3 berechnet für k, 


der Wert 97 m. Da b=44u war, T T 

müßte das Plasma eine Dicke von ™ / 

0,5u aufweisen, um zu einem k;-Wert 

von 1,1 zu gelangen, der dem D-Wert 3#7- / = 
/ 





der bei der Deplasmolyse verwendeten 
0,3 molaren NaCl-Lösung numerisch zyl- 
gleich wäre. Leider fehlen Angaben 
über Dicke von Plasmaschicht und 7 / 

Wand und konnten in Ermangelung je 4 
von Material nicht nachgeprüft werden. <> / 

Während bei Hookeria jeweils nur #7 = 
2g-Werte zur Berechnung zur Ver- 
fügung standen, konnten nach Ta- lt = 
belle 7 von DE Haan die k,-Werte für 
den ganzen Verlauf der Deplasmolyse 











an Alliumzellen ' berechnet werden. = à + 
Nach Fall 1, 2 und 3 ergeben sich die 
| 
mittleren k,-Werte 53,6, 13,67 und ? # Pa 7 
0088 Abb. 1. Alli . Deplasmol 
26,4 —™* Für b=122unddy,,—  Rohraucker in dest. Wasser, x k,-t nach 





b 

2 u (vgl. DE Haan L. c. S. 290) ergibt 
sich im Fall 3 der Wert 0,43 für kj, (max 
d. h. ein Wert, der dem Diffusionskoeffizienten von Rohrzucker in 
Gelatine sehr nahe kommt (etwa 0,36). Wichtig ist, daB k, nur nach 
Fall 3 berechnet, wirklich eine Konstante ist (vgl. Abb. 1 und Aus- 
führungen auf $. 243). 

Bei Majanthemum bifolium tritt während der Deplasmolyse vorüber- 
gehend ein sehr hoher Wert im Versuch 27, Zelle 2 von HÔFLER auf. 


Amax 


Nach Fall 3 berechnet ergibt sich: k, = 30,6 b max ist nach 


hier ausgeführten Messungen bei Majanthemum im Mittel gleich 0,5 u, 
b war gleich 28 u, für kj ergibt sich danach der Wert 0,55. 
Bei Spirogyra nitida (Abb. 2) ergaben sich folgende Werte für k;: 


2,25, 7,1 + und 6,2%, Die Zelle hatte einen Durchmesser von 


b — 76,8, die Schichtdicke des Plasmas berechnet sich nach der Angabe 
der Autoren, daß das Plasma !/, des Zellvolumens ausfüllte, auf 3,7 u. 
k; für Fall 3 berechnet, würde also den Wert 0,3 ergeben. Im Gegensatz 


Fall 1, + k,-t-n nach Fall 2, o k,-t- 
nach Fall 3, nach DE HAAN, Tab.7. 
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zu dem Versuch mit Allium ist jedoch t - k; keine lineare Funktion 
von t, und die Berechnung der k,-Werte nach den einzelnen Zeitinter- 
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Abb. 2. Spirogyra nitida, Plasmolyse in 0,5 GM Abb. 3. Zygnema spec., Plasmolyse in 0,3 
KCl,,x, +, o wie in Abb. 1, nach HUBER und GM KNO, x, +, o wie in Abb. 1, nach 

HÔFLER 1. c. 8. 375. HUBER und HÔFLER 1.c. 8.387, Vers.1. 
vallen zeigt, daß die mittlere Abweichung vom Mittelwerte am geringsten 


ist bei Berechnung nach Fall 2: 


Fall 1: k, = 9,00 + 6,02%. 
» 2: k,n = 7,00 + 4,8%. 
k,-b 
» 3: ——= 6,14 + 225%. 
dax . 


Da n nicht bekannt ist, aber bei einer Plasmadicke von 3,7 u und b = 
76,8 nicht größer als 21 sein kann, muß k;, nach Fall 2 berechnet, 
größer sein als 0,33. 

Während bei dem Versuch mit Spirogyra der Wert für k, wirklich 
konstant war, finden wir bei Zygnema spec. (RT) (HUBER und HOFLER 
S. 387, Versuch 1) erst ein Ansteigen, dann ein Wiederabfallen von 
k, (Abb. 3). Die Maximalwerte (Zeit 3/4) und die Mittelwerte von Zeit 


2—4 für k, sind 
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Fall 1: k, = 9,8 bzw. 8,51 + 13%. 

= 4% kn =815 „ 7,17 + 12%. 
k,-b 

ce 1-78 „ 6,52 + 18%. 
al 5 


In dem fast geradlinigen Stück der k, - t/t-Kurve zwischen Zeit 2 und 4 
ist also wieder die mittlere Abweichung am geringsten bei Berechnung 
nach Fall 2. Für eine Plasmadicke von 1 (nicht angegeben!) und b = 284 


ergibt sich für k, der Wert = = 10,9. 


Bei dieser Alge ist jedoch zu RT daß sie nach den Au- 
toren von einer 37 u dicken Gallertscheide umgeben sein soll, durch 
welche Konzentrationsausgleich durch Diffusion zu erwarten ist. Das 


Verhältnis 4 dieser Gallertscheide als = berechnet unter der Annahme, 


daß auch die abgehobenen Protoplasmateile von der Gallertscheide 
direkt bedeckt sei, da ja der Stoffaustausch von der Außenbegrenzung 
der Alge bis zu den Menisken auch durch die Gallertscheide erfolgen 


muß, ist 4 = (++ +34) 


Für das Zeitintervall mit dem größten k;-Wert int * 








li gleich 


15,35’, b = 7’, d = 9,25’ und 4 = 145,6. À nach Fall 1 berechnet, 


d 
ist 42 (1—+) = 1632. Da k, = en ist, würden wir für 
~ at. q 10 
1 
k; den Wert 1,57 = 1,75 erhalten, einen Wert, der etwas höher 


ist als der Diffusionskoeffizient des Plasmolytikums (0,3 KCl) in Wasser 
bei 19° (= 1,34). Für d= 3,7 ergibt sich += 440 und kj = 0,58; 


ich erwähne das noch, da ich eine etwa 37 u dicke Gallertscheide für 
Arten von Zygnema nicht angegeben fand, sondern unter verwandten 
Algen nur für Hyalotheca, so daß ich mit der Möglichkeit eines Druck- 
fehlers (37 statt 3,7) bei Angabe der Dicke der Gallertscheide rechne. 


Die Betrachtung einiger Fälle mit hohen k;-Werten ergeben also 
unter der Voraussetzung, daß Diffusion nur durch das Plasma erfolge 
(Fall 3) bzw. durch dünne Schichten konstanter Dicke (Fall 2), Werte 
für kj, die wie die Diffusionskoeffizienten der meisten Stoffe in Wasser 
im Bereich von 0,3—1,3 liegen. Wir schließen hieraus, daß in diesen 
Fällen das Plasma die Wasserbewegung nur in geringem Maße hemmen 
kann. 

Es fragt sich nun, wie es mit der Wasserpermeabilität des Plasmas 
in den Fällen steht, bei denen wesentlich kleinere k,-Werte erhalten 
werden. Im Hinblick auf diese Frage sind die zahlreichen Plasmolyse- 
und Deplasmolyseversuche von HÔFLER an Majanthemum mit einem 
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Plasmolytikum, nämlich Fruktose, recht interessant. kj, nach Fall 1 
berechnet, ergibt hier nämlich Werte in den Grenzen von 1,2 (Versuch 17, 
Zelle 1) und 119 (Versuch 27, Zelle 2). Das Verhältnis von Maximal- 
zu Minimalwert ist also fast genau 100 : 1. Sollen wir annehmen, daß 
diese Differenzen bei derselben Pflanze auf Unterschieden der Wasser- 
permeabilität des Plasmas beruhen? Weit wahrscheinlicher erscheint 
es offenbar, daB im einen Falle die Diffusionsstrecke wesentlich kleiner 
war als im anderen. Sind demnach die k,-Werte bei verschiedenen 
Schnitten. und Zellen derselben Pflanzenart sehr verschieden, so zeigt 
sich weiter, daB auch bei derselben Zelle im Verlaufe eines Versuches 
sich k, keineswegs immer als konstante Größe erweist, wie folgende 
Zusammenstellung über die Versuche 14—18 von HörLER zeigt. 

So regellos die k,-Werte im Einzelversuch schwanken, so zeigt die 
graphische Darstellung (Abb. 4) der Versuche 14—18, daß die k,-Werte 
zwischen 2 mit zunehmender Zeit abfallenden Kurven liegen. Das 
Maximum der oberen Kurve liegt bei etwa 1,6, das Minimum der unteren 




















Versuch 14: 
Zeile 1 , « Zelle 2 Zelle 3 
t k t kı t k, 
4,75 7,00 7,75 
0,55 0,51 0,78 
6,50 9,00 9,25 
0,51 0,51 0,55 
8,50 14,00 13,50 
0,27 0,63 0,95 
15,50 19,00 20,25 
2,16 1,03 0,76 
19,50 22,50 22,75 
0,70 0,70 3,30 
23,50 24,50 25,75 
2,55 
25,50 
Versuch 15: Versuch 16: 
Zelle 1 Zelle 2 > 
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Versuch 17: 
Zelle 1 Zeile 2 Zelle 3 
t kı t kı t kı 
4,50 5,00 5,50 
0,37 0,35 0,44 
6,00 6,50 7,00 
0,86 0,46 0,39 
7,50 8,00 8,50 
1,07 1,11 0,90 
12,00 12,50 13,00 
1 ‚04 0,86 0,62 
13,50 14,00 14,50 
0,61 1,00 0,25 
15,00 15,50 16,00 
0,21 0,25 0,33 
24,00 24,50 25,50 
Versuch 18: 
Zeile 1 Zelle 2 
t ky t ky 
5,00 5,83 
0,80 1,06 
6,00 7,00 
0,32 0,39 
17;00 17,50 
0,23 0,94 
21,33 21,83 











bei 0,21. Einzelne hohe Werte fallen ganz heraus, doch sind das mit 
einer Ausnahme die letzten Werte einer Versuchsreihe und beruhen wohl 
auf ungenauer Bestimmung von lin infolge schwachen Eindringens von 
Fruktose, so daß 1—1,;, zu klein und infolgedessen = 
groB wurden, ein Fehler, der nur bei den Endwerten stark ins Gewicht 
fallt und häufig beobachtet wurde, besonders bei stark permeierenden 
Stoffen. Der minimale k;-Wert (etwa 6 x 0,21 = 1,25) liegt in den Grenzen 
der Diffusionskoeffizienten von Fruktose einerseits (0,4—0,55) und 
Salzen andererseits (bis 1,4). In den Fällen mit minimalen k;-Werten 
kann also ungestérte Diffusion durch die ganze Zelle vorge'egen haben, 
bei den héheren Werten nur über eine kleinere Strecke, im übrigen 
schnelle Durchmischung durch Wirbelbildung. 

Zelle 1, Versuch 15, zeigt durchgängig hohe Werte. Nach Fall 2 
berechnet ergibt sich am Schluß der Plasmolyse der Höchstwert von 
nk, = 1,65; nk‘ dürfte also etwa gleich 3,3 sein; die Dicke von Wand 
+ Plasma beträgt bei Majanthemum etwa 1 u, die Breite der Zelle war 
28 u. Nehmen wir an, daß hier Diffusion nur durch Wand und Plasma 
erfolgte, im übrigen schnelle Durchmischung, so wird n = 28 und kj 
= = — 0,12; der Diffusionskoeffizient von 3% Glukose in 5% 


Planta Bd. 30. 16 
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Gelatine beträgt bei 20° vergleichsweise 0,317, bei 16° (Versuchstempe- 
ratur) also etwa 0,288. Es besteht danach die Möglichkeit, daß die 
Diffusion durch Plasma und Wand langsamer vor sich geht als durch 
Gelatine, jedoch kann auch n zu groß angenommen sein. Falls nämlich 
unter der Epidermis noch eine intakte Zellenlage sich befand, ist Diffusion 
statt durch je 1 Lage Wand und Plasma durch 2 Wandungen und 3 Plasma- 
schichten anzunehmen, d und 
damit k; werden mindestens 
doppelt so hoch als angegeben. 
Einem k;-Wert von mehr als 
0,24 würde ein D-Wert von 0,288 
sr 7] gegenüberstehen. 

Wenn wir also bei den Ma- 
janthemumversuchen die An- 
nahme machen, daß bei den 
| maximalen beobachteten Ge- 
schwindigkeiten d den kleinst- 
möglichen Wert, bei den mini- 
malen Geschwindigkeiten d den 
größtmöglichen Wert aufwies, 
+ kommen wir in beiden Fällen 
zu k;-Werten, die innerhalb der 
Grenzen möglicher Werte von 
Diffusionskoeffizienten in Was- 
Pr ser oder Gelatine diffundieren- 
9 a 2 % der Stoffe liegen. Die Berech- 
a nungen von Konstanten bei Ma- 


Abb. 4. Majanthemum bifolium, Plasmolyse in j i s 
0,8 GM Fruktose. Die Höhe der horizontalen janthemum zeigen deutlich deren 


RE te ok RSR Ot Uk. Unsicherheit, da d nicht bekannt 
scisse) an. Nach Versuchen 14—18 von ist. Bei einer 2 Zellschichten 
sh zu |. dicken Schicht kann d maximal 

l!/,-b, d. h. im Mittel gleich 42, minimal aber etwa ly sein, wenn 
Diffusion in Wand + Plasma erfolgt, sonst aber schnelle Durchmischung. 
Die Extreme der Konstanten, nach Fall 1 berechnet, sollten sich daher 
nur etwa wie 40:1, statt wie 100:1 verhalten. Das erweckt Zweifel an der 
Zuverlässigkeit des nur vorübergehend einmalig aufgetretenen Wertes von 
119 für kj, auf dem die Berechnung der Konstanten 0,55 (s. 0.) beruhte, 
die übrigens, wenn man Wand + Plasma als Diffusionsweg annimmt, 
da bei der Deplasmolyse in einer schwächeren, aber immer noch hyper- 
tonischen Fruktoselösung ein Konzentrationsgefälle in der Wand an- 
zunehmen ist, auf 1,1 steigen würde. Umgekehrt ist wahrscheinlich, daß 
bei den Versuchen 14—18, bei denen die Extreme sich etwa wie 8:1 
verhalten, der Diffusionsweg bei dem höchsten Wert von k, noch etwa 


5, betragen hat, so daß kj gleich 1,6. = 0,57 würde. 
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In folgender Tabelle sind die Ergebnisse der vorhergehenden Uber- 


legungen übersichtlich noch einmal zusammengestellt. 




















Tabelle 2. 

Versuchs- Berechnungs- b d kK 
pflanze art nach Fall 1 
Hookeria . . 3 44 0,5? (Plasma) 1,10 
Allium . . 3 122 2,0 (Plasma) 0,43 
Majanthemum 3 28 0,5 (Plasma) 0,55 
Spirogyra . 2 76,8 | 3,7 (Plasma) 0,33 
Zygnema 2 28 1,0? (Plasma + Wand) 0,29 
Zygnema 2 28 | 37,0 (Scheide) etwa 1,75 
Zygnema 2 28 3,7? (Scheide) etwa 0,58 
Majanthemum 1 28 | 42,0 (1'/, Zelle) 1,26 
Majanthemum 2 28 2,0 (2x Wand + 3 x Plasma) 0,24 


Bemerkenswert ist, daB unter allen Versuchen nur bei dem einen 
von DE HAAN an Allium k, eine Konstante ist bei Berechnung nach 
Fall 3, während dies bei Berechnung nach Fall 1 oder 2 verhältnismäBig 
häufig zu beobachten war. Bei diesem Versuch an Allium handelte es 
sich um Deplasmolyse in reinem Wasser, und DE Haan konnte zeigen, 
daB der zur Plasmolyse verwendete Rohrzucker noch vor der ersten der 
während der Deplasmolyse ausgeführten Mikrophotographien praktisch 
aus der Zellwandung und aus dem Raum zwischen ihr und dem abge- 
hobenen Protoplasten herausdiffundiert war. In der Zellwand war daher 
gar kein Konzentrationsgefälle gelöster Stoffe mehr vorhanden, sondern 
nur noch zwischen Außenfläche des Plasmas und dem Zellinneren, 
wonach die kleinste Strecke, durch die der Konzentrationsausgleich 
durch Diffusion erfolgen muBte, die Dicke der Plasmaschicht war. 

Bei den übrigen Versuchen erfolgte Deplasmolyse in schwächeren 
Lésungen des Plasmolytikums oder Plasmolyse, so daB anzunehmen ist, 
daB mindestens auch noch durch die Zellwand Konzentrationsausgleich 
durch Diffusion erfolgte. d würde also Dicke der Zellwand + Schicht- 
dicke des Plasmas sein und k; ein Mittelwert zwischen den D-Werten 
für die Außenlösung in der Zellwand und den D-Werten der im Binnen- 
plasma gelösten Stoffe und dem Permeabilitätskoeffizienten der Plasma 
grenzschichten für Wasser (vgl. S. 244). In allen den Fällen außer 
Allium, bei denen für d die Plasmaschichtdicke genommen wurde, ist 
der Wert für d und damit auch für k, zu klein. 

Die von DE Haan an Allium gemessenen Volumänderungen bei 
Deplasmolyse in Wasser erscheinen danach als am brauchbarsten für 
die Bestimmung der Wasserpermeabilität des Plasmas, und der Wert 

cm? cm? 
0,43 - Tag Mol 
ist wohl der zuverlässigste nach Literaturangaben zu errechnende. Aber 
auch er ist nur ein Näherungswert, da die Form der Zellen nicht zylin- 
prisch ist und wegen der Kutinisierung der Außenwand der Epidermis 
16* 
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für q nur ein Näherungswert eingesetzt werden konnte. Zuverlässigere 
Werte können meines Erachtens nur durch systematische Deplasmolyse- 
versuche mit zylindrischen Einzelzellen oder an Fadenalgen mit zy- 
lindrischen Zellen gewonnen werden. Die Deplasmolyse müßte in 
Wasser erfolgen, und k, müßte, nach Fall 3 berechnet, eine Kon- 
stante sein. 

Diese k;-Werte wären die Geschwindigkeitskonstanten für die 
Wasserbewegung durch die ganze Plasmaschicht. Um nun noch einen 
Anhalt zu gewinnen über die Größenordnung der Wasserpermeabilität 
der Plasmagrenzschichten selbst, sei angenommen, daß die Stoff- 
konzentration an der Außengrenze des Protoplasten gleich C, an der 
Innengrenze des Plasmalemma gleich c’, an der Außengrenze des Tono- 
plasten gleich c’’ und an der Innengrenze des Tonoplasten gleich ce sei. 
Die Geschwindigkeitskonstanten für die Wasserbewegung durch Plasma- 
lemma, Binnenplasma und Tonoplast seien K’, K” und K’”, deren 
Dicke d’, d” und d’”. Es gilt dann bei dynamischem Gleichgewicht: 














‚dv d 1 
K De 
des Siow 
K" = aq o—0e 
may a ı 
F MT Ve 
k er dv d’ + d”+ d’” 1 
th à q C—ec 
und k, = K’(C—c’) + K” (e —c”) + K’” (ce — oc). 
C—e 


Nehmen wir an, daß 
K-K"—K und a’ =a" = 4, 
n 20 








so wird 
k, = K”((C— e) + (’ —e” )(n — 1) 
n(C —c) 
ges oe ey 
ce —c o 
Setzen wir den Wert für K” in die erste Formel ein, so ergibt sich: 

C—e n 
er Sarg 1457 


und, da 


K” a” C—e Re 
Tee und a”=(1— >) 4, wird 
a J nd) 


o 
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K!' = K’" x by Ot 2) 


on 
1 n—l o— 
= ky (5 + on ) = ki ( =a ++) 

Für n = 1, also wenn K’ = K” = K’” ist, werden diese Konstanten 

auch gleich k,. In diesem Falle wiirden vom Binnenplasma sich ab- 

weichend verhaltende Grenzschichten fehlen. Wird n sehr groB, so 

nähert sich K’ = K’” dem Wert 

: d’ + is 


1 
Pro hrs 
Die Permeabilitätskonstanten im engeren Sinne würden danach 


liegen zwischen dem Maximalwert k; und dem Minimalwert k; £ +s 
d. h. k, multipliziert mit dem Verhältnis der Dicke der Grenzschichten 
zur Gesamtdicke des Protoplasmas. SinngemäB würde dies offenbar 
auch gelten fiir eine der beiden Grenzschichten, falls diese allein die 
Wasserbewegung stark hemmen sollte. Da d die Größenordnung von 
0,3—4 u besitzt, Durchmesser von Molekülen organischer Kohlenwasser- 
stoffverbindungen die Größenordnung von 4:10*u, so können wir 
folgern, daß bei einem k;-Wert von 0,3 die Permeabilitätskonstante der 
Plasmagrenzschichten für Wasser mindestens den Wert von 
2-4-10 cm? cm? 
Brig 
aufweist, höchstens aber den Wert 0,3. Nehmen wir an, daß der Tono- 
plast allein die Wasserbewegung hemmt und seine innere Grenzschicht 
sich aus mindestens 2 Lipoidschichten mit senkrecht zur Grenzfläche 
gestellten Molekülen aufbaut (vgl. FrRey-WyssLine), so wird d’” etwa 
5-10 u, und der Mindestwert für K’” erhöht sich auf 3,7 - 10%. 
Bei hohem Wert für o sind die Beziehungen der verschiedenen Kon- 
stanten einfach zu formulieren. Aus 


K"” = rm 

















erhält man: 


n = 0. — (0 —1) und für großes o 
1 


n=o( —ı) 


K’ = K” = — = “ Rss: 


Die Formel zeigt klar, daß man die Permeabilitätskonstanten der 
Plasmagrenzschichten fiir Wasser nur dann errechnen kann, wenn man 
außer dem durch Deplasmolyseversuche bestimmbaren kj noch K” 
und o kennt, d. h. den mittleren Diffusionskoeffizienten der im Binnen- 
plasma gelösten Stoffe und das Verhältnis der Dicke des Gesamtplasmas 
zur Dicke der Grenzschichten. Weiter ergibt sich klar, daß bei ganz 


Planta Bd. 30. 16a 

















246 Fr. Bachmann: 
verschiedenen Werten für k die Konstanten K’ und K’” doch gleich 
sein können, was an einem Beispiel erläutert sei. Wir verwenden folgende 
Werte: 

Hookeria . d=0,5 o— 625 k;— 1,1 

Allium . d—20 o=2500 k, — 0,43 

Spirogyra d — 3,7 o— 4625 k, = 0,33 


d’ + d’” ist hier gleich 8 - 10-5 gesetzt. Nehmen wir für Hookeria will- 
kürlich K” = 1,2, so gilt: 





K’ 2 K’”’ am 1,1 - 1,2 re 0,43-0,43353 
= = 625(12— 1,1)  2500(0,43353 — 0,43) _ 
0,33-0,331115 





- ra ris 
~~ 4625(0,331115 — 0,33) 2,112 - 10-2. 


Wird dagegen angenommen, daß K”’ in allen Fällen gleich 1,2 ist, 
ein Wert, der den Höchstwert für die mittleren Diffusionskoeffizienten 
im Plasma gelöster Stoffe übersteigen dürfte, so erhalten wir 

22. 10-2 bzw. 9,75-10-2 
0,43-1,2 
2500(1,2 — 0,43) 


BEI = 282-105 bzw. 6,15. 10-4. 

Die Tatsache, daB wir verschieden groBe Werte für k; erhalten, 
ganz abgesehen von der Unsicherheit dieser Werte, darf also nicht zu 
dem Schluß verleiten, daß die Permeabilität der Plasmagrenzschichten 
für Wasser entsprechend verschieden sei. Sie kann auf Verschiedenheit 
der Plasmadicke und der im Plasma gelösten Stoffe beruhen. Über das 
Ausmaß der Wirkung der gelösten Stoffe geben uns die Diffusions- 
koeffizienten für Lösungen in Gelatine einen Anhalt (nach LANDOLDT- 
BoERNSTEIN, Bd. IIIa, S. 236—237 berechnet unter der Voraussetzung, 
daß Q,, = 1,35 sei). 

10,3% Gelatine 3% Rohrzucker D = 0,141 


= 2,68-10-* bzw. 1,67 - 1073 


4,3% én 3% a D = 0,243 
3,8% x 3% D = 0,274 
5,0% & 3% Glukose D = 0,317 
5,0% à 3% Glycerin D = 0,465 
8,0% aa In NaCl D = 0,91 
4,0% a in i D = 1,01 


Für 4% Gelatine und 0,09 Mol. Rohrzucker ergibt sich ein Wert 
von 0,263 und, wenn in Gelatine die gleiche Abhängigkeit des Diffusions- 
koeffizienten von der Konzentration des Rohrzuckers besteht wie bei 
der Diffusion in Wasser, würde für 1 Mol. Rohrzucker sich der Wert 
0,214 ergeben, während der D-Wert für In NaCl gleich 1,01 ist. Die 
Diffusionskoeffizienten von im Plasma und im Zellsaft gelösten Stoffen 
können sich demnach wohl höchstens wie 4,72 : 1 verhalten. Erinnern 
wir uns daran, daß bei einer Art (Majanthemum) die Maximalwerte von 
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kj, nach Fall 1 berechnet, zu den Minimalwerten sich wie 100 : 1 ver- 
hielten, Differenzen, die nicht auf Unterschieden in der chemischen Zu- 
sammensetzung von Plasma und Zellsaft, sondern, wie oben dargelegt, 
auf verschieden langen Diffu. 





T i 
sionswegen beruhen dürften, so x 
erscheint es nunmehr durchaus / 


verständlich, daß im Gesamt- 2+ 
material sich die Maximal- zu 
den Minimalwerten wie (außer 
Ectocarpus) 500:1 verhalten, 
ein Verhältnis, das fast gleich 
ist dem nach den eben ange- 
stellten Überlegungen höch- 
stens zu erwartenden von 
4.72 100 472 


/ 
/ 
/ 
/ 
/ 
! 
/ 





1 ] I 

Bei der Betrachtung der in 
Tabelle 1 zusammengestellten 
Ergebnisse wurden zunächst die 
an Ectocarpus gewonnenen bei- 
seite gelassen. Hier treten k;- ®+ 
Werte von 0,06 auf, die also 
wesentlich tiefer liegen als 
die Diffusionskoeffizienten von 
Rohrzucker in Gelatine oder 
Wasser. Hier könnte man da- 
her an eine deutliche Hemmung 
der Wasserbewegung durch das 
Plasma denken. Doch ist dabei 
zu bedenken, daß die Plasmo- 1 soil: 
: 0 0 20 HU 

lyse mit Seewasser durchge- alle, 


führt wurde, und daß das Ecto- Abb. 5. Salvinia auriculata, Plasmolyse eines ge- 

. " ss _ teilten Protoplasten in 0,2 GM KNO,, x größerer, 
carpus-Protoplasma für die + kleinerer Teilprotoplast nach HUBER und Hör- 
Salze des Seewassers mehr oder ier Le. 8.441, Vers.58 nach Fall 1 berechnet. 


weniger permeabel sein wird. 

Ob innerhalb der Versuchszeit infolge Eindringens des Plasmolytikums 
C—c so stark abnahm, daß dadurch die abnorm niedrigen Werte 
erklärt werden können, wäre noch besonders zu untersuchen. 

Zwei Versuche seien nun noch betrachtet, die HUBER und HÔFLER 
als besondere Stütze für ihre Annahme einer geringen Durchlässigkeit 
des Plasmas für Wasser ansehen. 

Bei Salvinia gelang es den Autoren, den Weiterverlauf der Plasmolyse 
an bei Beginn derselben geteilten Protoplasten der gleichen Zelle zu 
studieren. Die Änderung des Plasmolysegrades ging bei den kleinen 


t— 
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Teilprotoplasten schneller voran als bei den größeren. Die Berechnung 
der k,-Werte von Versuch 58, S. 441, nach Fall 1 ergab die in Abb. 5 

Resultate. Man sieht sofort, daß nach Überwindung einer 
anfänglichen Störung des Verlaufes k, bei beiden Protoplasten etwa den 
gleichen Wert aufweist. Im folgen- 
4 . den sind die k;-Werte für einige 
Teilabschnitte zusammengestellt: 





æt- 4 1. Teilprotoplast (größer). 

Zeit 7—12 k, = 0,092 
»  12—20 k, = 0,341 
» 20—26 k, = 0,490 


Fi re 2. Teilprotoplast (kleiner). 

Zeit 7—10 k, = 0,182 
» 10—16 k, = 0,317 

„ 16—26 k, = 0,167. 


+ 

20h + al DaB die beiden Teilproto- 

plasten einander beeinflussen, 
‘ scheint aus dem Verlauf der k,- 
Kurven hervorzugehen. Uber die 
ganze Lange entspricht einer Ver- 
0 4 —+ kleinerung des k, -Wertes des einen 
t— Teilprotoplasten eine Vergröße- 


Abb. 6. Allium cepa, Deplasmolyse in 0,45GM Ibe À 
KCl + 0,05 GM OaCI, nach Plasmolyse in 0,72 Yung desselben bei dem anderen 


ee Poy San u und umgekehrt. : Nur anfangs ist 
nach HuBER und Horuer Le. 8.462, Vers.4. der k,-Wert bei dem kleineren 

Teilprotoplasten größer. Da die 
mittleren Werte eines Versuches im allgemeinen die störungsfreiesten 
(stationärer Zustand!) und damit die sichersten sind, ist auf sie besonderes 
Gewicht zu legen; nach ihnen aber ist die Geschwindigkeit des Wasser- 
austrittes aus dem kleinen und großen Teilprotoplasten fast gleich. 
Die Werte der Geschwindigkeitskonstanten liegen auch wieder im Be- 
reich der D-Werte für diffundierende Stoffe. Wir können annehmen, 
daß der Konzentrationsausgleich infolge Diffusion durch die ganze Zelle 
oder bei den mittleren Werten über eine kleinere Strecke erfolgte, so daß 


die Konzentration ce nicht in der Entfernung i von der Oberflache 


sondern etwas näher an sie heran anzunehmen wäre. Damit würden 
auch die Schlußfolgerungen von Huser und HörLErs, Permeation des 
Wassers hauptsächlich durch die Kugelkalotten, Sitz des Hauptwider- 
standes gegen die Permeation des Wassers im Plasma, hinfällig werden. 

Weiter sind noch von besonderem Interesse die Versuche von HUBER 
und HörLer über Deplasmolyse an geschlossenen und geöffneten Zellen 





nt 
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der Allium-Epidermis. Der Versuch auf 8. 461/462 wurde durchgerechnet. 
Die offene Zelle 3 gibt kleinere k,-Werte als die geschlossenen Zellen 2 
und 4, wie Abb. 6 zeigt. Wenn wir die Konstanten fiir die Zeiten 1—5 
und 5—9 nach Fall 1—3 berechnen, ergibt sich folgendes: 

















k,-b 
ki kın dmax 
Fall ı Fall 2 Fall 3 
Zeit 1—5 Zelle 3 (offen) . . .. k, = 2,63 2,37 1,49 
» 2 (geschlossen). . 3,63 3,08 1,89 
4 (geschlossen) . . 2,92 2,43 1,45 
Zi Bl rl ee ami 1,33 
eg 1,88 
Oe ek zur Sa y 1,92 


Die auf einer Seite angeschnittene Zelle 3 lag in der Mitte zwischen 
den beiden geschlossenen, die nach Abb. 27 ihrerseits an tote Zellen 
grenzten. Die Oberfläche q, durch die Diffusionsausgleich erfolgte, 
war daher offenbar bei der offenen Zelle kleiner als bei den beiden anderen 
Zellen, so daß die k;-Werte bei der offenen Zelle größer werden- als die 
der Zelle 4 und etwa gleich oder größer als die der Zelle 2. Die Möglich- 
keit besteht hiernach, daß durch Beseitigung einer Querwand der Kon- 
zentrationsausgleich etwas beschleunigt wurde. Doch konnte die Be- 
schleunigung wohl auch nicht groß sein, da der Scheitel der Kugel- 
kalotte am angeschnittenen Ende der Zelle von diesem am Schluß der 
Deplasmolyse noch etwa ?/,b entfernt, der Diffusionsweg zwischen 
beiden also noch ziemlich groß war. Außerdem nahm die Kugelkalotte 
gerade bei der angeschnittenen Zelle einen verhältnismäßig geringen 
Teil der Gesamtoberfläche ein. Die Tatsache, daß in den Versuchen von 
HvBer und HOFER die Beseitigung einer Querwand ohne oder von nur 
geringem Einfluß ist, kann demnach meines Erachtens nicht als Stütze 
für die Auffassung herangezogen werden, daß das Plasma für Wasser 
wenig permeabel sei. 

Zusammenfassung. 

1. Die Vorgänge des Wasseraus- und -eintritts bei Plasmolyse und 
Deplasmolyse werden als mehr oder weniger durch Wirbelbildung ge- 
störte Diffusionsvorgänge aufgefaßt. Ungestörte Diffusion kann ent- 
weder durch die ganze Zelle (maximaler Diffusionsweg: Fall 1) oder nur 
durch das Protoplasma (minimaler Diffusionsweg: Fall 3) mit während 
des Versuches sich ändernder Schichtdicke oder durch eine Schicht von 
mittlerer konstanter Dicke (Fall 2) erfolgen. 

2. Für die Berechnung der Geschwindigkeitskonstante k, wurde die 
Formel 

C—e 


d “it 





v — k,q 
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zugrunde gelegt, in der k, dem mittleren Diffusionskoeffizienten D der 
in den Räumen, durch welche Diffusion erfolgt, vorhandenen gelüsten 
Stoffe numerisch gleich ist, falls die Hemmung der Wasserbewegung 
durch die semipermeablen Grenzschichten zu vernachlässigen ist. 

3. Sofern Diffusionsquerschnitt q und Diffusionsweg d richtig an- 
genommen wurden, sind daher k;-Werte (aus den k,-Werten durch 
Einsetzen von je nach der Form dee Zelle, ihrer Lage im Zellverband, 
ihrer Kutinisierung verschieden angenommenen Werte von q’ und d’ 
errechnet) zu erwarten, die bei Diffusion in wässerigen Lösungen (Zell- 
saft) zwischen 0,3 und 1,5 und in gelatineartigen Gelen oder viskösen 
Solen (Plasma) zwischen 0,2 und 1,0 liegen. 

4. Die kj -Werte einer großen Zahl von Versuchen, die von HörLEr, 
Huser und HörLER und von DE Haan veröffentlicht wurden, liegen 
zwischen 0,22 und 119 (nach Fall 1 berechnet). Bei einer Art (Majanthe- 
mum bifolium) und gleichem Plasmolytikum (Fruktose) verhalten sich 
die Maximal- zu den Minimalwerten wie 100 : 1, im Gesamtmaterial 
(außer Ectocarpus) wie 540 : 1. Bei Werten über 1,5 ist mit Sicherheit 
anzunehmen, daß der Diffusionsweg kleiner war als für Fall 1 ange- 
nommen. Je höher der Wert, desto kleiner der wirkliche Diffusionsweg, 
so daß wir bei den Höchstwerten, die bei dem gleichen Material auf- 
treten, mit der größten Wahrscheinlichkeit annehmen können, daß nur 
durch Plasma und Wand oder bei Deplasmolyse in Wasser, bei welcher 
ein Konzentrationsgefälle in der Wand bald nicht mehr vorhanden ist, 
nur durch das Plasma Diffusion erfolgt, im übrigen schnelle Durch- 
mischung infolge Wirbelbildung. 

5. Unter allen Versuchen ist nur bei einem von DE Haan (Deplas- 
molyse in Wasser) k;, nach Fall 3 berechnet, wirklich konstant. Der 
hier erhaltene Wert (0.43 mer 

ag Mol 
bisher bekannte für die Wasserpermeabilität des Gesamtplasmas. 
In anderen Fällen (Tabelle 2) mit hohen k,-Werten nach Fall 1, 
bei denen Diffusionsausgleich auch durch die Zellwand angenommen 
werden muß, wurden unter im Text nachzulesenden Voraussetzungen 
k;-Werte zwischen 0,24 und 1,75 errechnet (nach Fall 2 oder 3), die 
also die Grenzen der Diffusionskoeffizienten für verschiedene Stoffe 
in Gelatine (s. 0.) wenig überschreiten, jedenfalls nicht niedriger sind. 
Daraus wird geschlossen, daß die Geschwindigkeit des Wasseraus- und 
-eintritts im wesentlichen abhängig ist von der Diffusionsgeschwindig- 
keit der im Binnenplasma gelösten Stoffe oder, falls ungestörte Diffusion 
auch noch in der Wand oder im Zellsaft erfolgt, auch der in ihnen gelösten 
Stoffe. 

6. Die maximalen und minimalen k°-Werte, nach Fall 1 berechnet, 
können sich theoretisch wie 470 : 1 verhalten nur auf Grund verschieden 
langen Diffusionsweges und verschiedener Diffusionsgeschwindigkeit der 


) ist demnach der zuverlässigste 
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im Zellsaft, im Plasma oder in der plasmolysierenden Lösung gelösten 
Stoffe, was mit dem empirischen Verhältnis der extremen kj -Werte 
(540 : 1) gut übereinstimmt, wenn man die Versuche mit Ectocapus 
nicht berücksichtigt. Der hier bestimmte sehr kleine kj-Wert (0,06) 
ist jedoch vermutlich nicht einwandfrei. 

7. Wenn auch die Wasserpermeabilität des Gesamtplasmas hiernach 
sicher bis auf wenige Ausnahmen groß ist, besteht doch die Möglichkeit, 
daß die der Grenzschichten wesentlich geringer ist. Es wird gezeigt, 
daß zu deren Berechnung außer zuverlässigen kj-Werten die mittlere 
Diffusionsgeschwindigkeit der im Binnenplasma gelösten Stoffe und das 
Verhältnis der Gesamtschichtdicke des Plasmas zur Dicke der die Wasser- 
bewegung eventuell hemmenden Grenzschichten bekannt sein muß. 
Weiter ergibt sich, daß auch bei verschiedenen k;-Werten für die Wasser- 
permeabilität des Gesamtplasmas die Permeabilität der Grenzschichten 
gleich sein kann, wenn nur die Diffusionskoeffizienten der im Binnen- 
plasma gelösten Stoffe und das Verhältnis der Schichtdicken Plasma 
: Grenzschichten verschieden sind. 


Zitierte Literatur. 
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NACHWEIS DES INAKTIVEN WUCHSSTOFFES, EINES 
WUCHSSTOFFANTAGONISTEN UND DEREN WACHSTUMS- 
REGULATORISCHE BEDEUTUNG !. 


Von 


Hans Voss. 
Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Juli 1939.) 


Einleitung. 

In der Literatur sind eindeutige Beweise dafür gebracht, daß Auxin 
nur im Licht gebildet wird. Jeder sich entwickelnde pflanzliche Embryo 
muß somit, solange er noch im Dunkeln lebt, Reservewuchsstoff zur 
Verfügung haben. Die Kotyledonen oder das Endosperm sind in diesem 
Sinne Wuchsstoffreservoire für die sich entwickelnden Keimlinge. Dieses 
wurde für Dikotylen von OvERBEEK (1933) und Navez (1933), für Gra- 
mineen von Pox (1936) bewiesen. 

Ponts Arbeit zeigt, daß Wuchsstoffentzug aus dem Endosperm 
keimender Haferkörner zu einer Wachstumshemmung der Koleoptile 
führt. Dieser Nachweis der Abhängigkeit des Koleoptilwachstums vom 
Reservewuchsstoff des Kornes machte die alte Anschauung von der 
selbständigen Auxinproduktion in den Spitzenzellen der Koleoptile hin- 
fällig. Entscheidend für diese bisherige Vorstellung war die Tatsache, 
daß stets nur ein basipetaler Transport des Wuchsstoffes, nie aber eine 
Wanderung aus dem Endosperm in die wachsenden Organe festgestellt 
werden konnte. Da der Reservewuchsstoff aber dennoch in die Koleoptile 
gelangen muß, weil sie ohne ihn nicht wächst, kann es sich hierbei nicht 
um die gleiche aktive Form des Spitzenauxins handeln. Poxzs logische 
Folgerung aus seinen Versuchen ist nun die, daß der Wuchsstoff des 
Endosperms in einer bisher nicht nachgewiesenen inaktiven Form in 
der Koleoptile aufsteigt und erst durch die Funktion der apikalen Zellen 
zu wirksamem Auxin wird. 

Nach Skooc (1937) sind akropetal wandernde, inaktive ,,Auxin- 
vorstufen“ tatsächlich an der Schnittfläche dekapitierter Koleoptilen in 
Agar aufzufangen. Diese von PoHL, Skoog und zuletzt auch von OVER- 
BEEK (1937) angenommenen Vorstufen können aber mit dem im Endo- 
sperm festgestellten Wuchsstoff nicht identisch sein, da dieser — in 
gleicher Weise wie das Spitzenauxin — sich als aktiv erweist und ebenfalls 


1 D38. Herrn Prof. Dr. H. Sıerr bin ich für vielseitige Förderung aufrichtig 
dankbar. 
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nur basipetal wandern kann (LaıgacH und Meyer, 1935; CHoLopny, 
1935). 

Es liegt also folgendes vor: 1. Die Koleoptile benétigt den Wuchs- 
stoff des Endosperms. 2. Dieser Wuchsstoff kann aber in seiner ursprüng- 
lichen Form nicht akropetal wandern. 3. Statt dessen bekommt die 
Koleoptilspitze ‚inaktive Auxinvorstufen“. 

Diese Beobachtungen sind allein durch folgende Annahme in Über- 
einstimmung zu bringen. Der Endospermwuchsstoff wird vor seinem 
Eintritt in die Koleoptile verändert, und zwar in der Weise, daß er jetzt 
inaktiv, d. h. ohne Einfluß auf das Streckungswachstum akropetal 
wandern kann. So kommt er in die Spitzenzellen, die ihn von neuem 
aktivieren, womit er dann endlich funktionsfähig der Koleoptile zur Ver- 
fügung steht. Diese Vorstellung war der Ausgangspunkt zu der folgenden 
Arbeit: Der noch hypothetische inaktive Wuchsstoff sollte direkt nach- 
gewiesen werden; weiter wurde vermutet, daß mit einer solchen Fest- 
stellung sich neue oder bessere Einsichten in die Wachstumsregulationen 
des Gramineenkeimlings ergeben würden. 


A. Die Bedeutung des Reservewuchsstoffes für das Wachstum isolierter 
Maiskeimlinge. 

Maisembryonen trockener, reifer Körner wurden vom Endosperm 
und Scutellum befreit und in Nähragar gezogen. 

Nach etwa 5 Min. langem Behandeln mit 10%igem Chloralhydrat 
und Abspülen in keimfreiem Wasser waren die Embryonen steril. Sie 
wurden dann im Impfkasten in bis zur Hälfte mit Nähragar (nach WHITE, 
ohne Hefezusatz) gefüllte Reagensröhrchen gesetzt und bei konstanter 
Temperatur im Licht oder Dunkeln gehalten. Allein nach gründlichem 
Spülen in abgekochtem Wasser konnten — wenn auch prozentual be- 
deutend weniger — doch einige Embryonen keimfrei gehalten werden. 
Sie verhielten sich nicht anders als die ersten und zeigten so, daß die 
Behandlung mit Chloralhydrat ohne Einfluß auf ihr Wachstum ist. 

Diese isolierten Embryonen keimten sehr langsam. Koleoptile und 
Wurzel zeigten nur geringes Wachstum, zuweilen bildeten sich wenige 
zarte Adventivwurzeln. Nach durchschnittlich 14 Tagen wurde die nicht 
einmal 1 cm lange Koleoptile meist seitlich von den Blättern durch- 
brochen. Die Blätter waren noch mehrere Wochen wachstumsfähig, 
blieben aber schmal und zart. Die Abb. 1 zeigt links zwei dieser 6 Wochen 
alten, im Dunkeln gezogenen Maispflänzchen in natürlicher Größe. 

Die rechten Pflanzen der Abb. 1 sind 14 Tage alt. Ihnen wurde zum 
Nähragar aus Maiskörnern extrahierter Wuchsstoff gegeben. Solche 
Pflanzen zeigten ein bedeutend gesunderes Wachstum; bei manchen 
wurde im Dunkeln sogar ein langes Mesokotyl entwickelt (ganz rechts). 
Dieser auffallende Wachstumsunterschied isolierter Embryonen mit und 
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ohne Wuchsstoffgabe zeigt in eindeutiger Weise, daß der Reservewuchsstoff 
des Endosperms bzw. des Scutellums für das anfängliche Wachstum not- 
wendig ist. 

Auch im Licht gekeimte Embryonen entwickelten sich ohne Wuchs- 
stoff nur zu Kümmerlingen, die sich von den Dunkelpflänzchen nur 
dadurch unterschieden, daß ihre Blätter ergrünten und häufig etwas 
größer und kräftiger wurden. Der junge, isolierte Maiskeimling vermag 
also anfangs auch am Licht keinen 
oder kaum Wuchsstoff zu bilden. 

Während sich also die jungen 
Keimlinge mit Auxin ‚füttern‘ las- 
sen, konnte ein besseres Wachstum 
bei Zugabe von 3 verschiedenen He- 
teroauxinkonzentrationen nicht be- 
obachtet werden. Die Keimlinge 
wurden in 2-10-5, 2-10-* und 5-10-3 
molarem Heteroauxin-Nähragar ge- 
zogen. Im allgemeinen zeigten sie 
auf keinem dieser Nährböden ein 
besseres Streckungswachstum als 
die ungefütterten Keimlinge. Die 
letzte Konzentration bewirkte sogar 
Abb. 1. Maiskeimlinge von Endosperm una eine Hemmung, die sich darin zeigte, 

mia Yen a mit daß die Blätter kürzer und lappiger 

> wurden, oder daß der Keimling zu 
einem kleinen, scheinbar undifferenzierten Gebilde auswuchs. Damit 
ist wahrscheinlich gemacht, daß ß-Indolylessigsäure im keimenden Embryo 
den natürlichen Wuchsstoff nicht vertreten kann. Zu dieser selben Fest- 
stellung kam Pont (1936) durch einen anderen Versuch. Fütterung 
von Haferkörnern mit B-Indolylessigsäure bewirkte im Gegensatz zu 
Auxin keine Förderung des Koleoptilwachstums. Er zeigte damit, 
„daß Heteroauxin und Auxin ganz anders wirken, wenn sie in den 
Kettenablauf der Entwicklung am Anfang eingeschaltet werden“. 

Mit diesen Versuchsergebnissen ist aber nicht gesagt, daß B-Indolyl- 
essigsäure auf das Streckungswachstum junger Keimlinge nicht auch 
günstig einwirken kann. Das ist sicher der Fall, wenn das zur normalen 
Keimung notwendige Auxin vorhanden ist. Ein von Anfang normal 
entwickelter Keimling wird, wie auf Grund neuerer Arbeiten anzu- 
nehmen ist, durchaus eine Wachstumsförderung erfahren können (GRACE, 
1937; AmLonG und NAUNDoRF, 1938; THIMANN und LANE, 1938). Was 
diese Embryonenkultur in Nähragar mit Maiswuchsstoff und mit Hetero- 
auxin zeigt, ist, daß bei Zugabe des natürlichen Wuchsstoffes die Kei- 
mung annäh’ ‘nd normal verläuft, während die Keimungsintensität im 
Nährmedium mit synthetischem Wuchsstoff sehr gering ist und sich 
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nicht unterscheidet von der in wuchsstofffreiem Nährboden. Nehmen 
wir nun an, daß das Auxin nicht als besonderes Keimungshormon, 
sondern wie Heteroauxin nur als Streckungshormon wirkt, so muß diese 
physiologische Ungleichwertigkeit bei der Keimung wohl durch die 
Annahme erklärt werden, daß die Wirkung des Auxins im keimenden 
Embryo reguliert wird, die des körperfremden Heteroauxins aber nicht. 
Eine Vorstellung über Regulationen der Wuchsstoffwirkung soll aus 
späteren Versuchen entwickelt werden. 


B. Die Wirkung von Maisseutellumgewebe auf das Wachstum der 
Haferkoleoptile. 


Die in der Einleitung besprochene Arbeit Ports (1936) zeigt, daß 
für das Wachstum der Haferkoleoptile der Reservewuchsstoff des Kornes 
notwendig ist. Auf einem anderen Versuchswege wurde im vorigen 
Abschnitt diese Unentbehrlichkeit für den ganzen Maiskeimling erwiesen. 
Es ist nun schon lange bekannt, daß im Gramineenendosperm aktiver 
Wuchsstoff reichlich gespeichert ist. Die Koleoptile kann aber offenbar 
von diesem Endospermwuchsstoff nicht oder nicht direkt zehren, da 
unter natürlichen Bedingungen kein aktiver Wuchsstoff in der Koleoptile 
akropetal wandert. Die gesamte Koleoptile wird vielmehr von der 
Spitze aus mit aktivem Wuchsstoff versorgt, der vorher in unwirksamer 
Form dorthin gewandert sein muß (Poxz, Skooc). Man könnte nun 
annehmen, daß der aktive Endospermwuchsstoff für die Streckung der 
Koleoptile ohne Bedeutung ist, daß dieser anderweitig gebraucht wird, 
und daß die Koleoptile mit einem neben dem aktiven im Endosperm 
vorkommenden inaktiven Wuchsstoff versorgt wird. Eine zweite Mög- 
lichkeit ist, daß der erwähnte aktive Reservewuchsstoff auf dem Wege 
in die Koleoptile in eine inaktive Form überführt oder in anderer Weise 
vorübergehend unwirksam wird und so in die Spitze wandert. 


Eine Aufgabe der vorliegenden Arbeit soll sein, diesen so wahrschein- 
lich gewordenen inaktiven Wuchsstoff direkt nachzuweisen. Es erhebt 
sich aber zunächst die Frage, wie denn ein nichtaktiver Wuchsstoff 
nachgewiesen werden kann. 


Nach der Dekapitation einer Haferkoleoptile zeigt sich während 
21/,—3 Stunden ein starker Wachstumsabfall, der darauf zurückzuführen 
ist, daß in dieser Zeit kein aktiver Wuchsstoff neu gebildet wird. Nach 
diesem Abfall erfolgt die Regeneration der physiologischen Spitze, d.h. 
die jetzt apikalen Zellen übernehmen die Funktion der ursprünglichen 
Spitze: Sie versorgen von neuem die Koleoptile mit Wuchsstoff; das 
ist aber gleichbedeutend — nach der in der Einleitung besprochenen 
neuen Auffassung von der Spitzenfunktion — mit dem Wiederbeginn 
der Wuchsstoffaktivierung. Während der 2—3 Stunden des Wachstums- 
abfalls nach einer Dekapitation wird kein Reservewuchsstoff aktiviert; 
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es ist somit anzunehmen, daB auch ein der Koleoptile künstlich zuge- 
führter inaktiver Wuchsstoff während dieser Zeit unwirksam bleibt. 
Die Reaktion einer Koleoptile auf aktiven Wuchsstoff wird dagegen 
durch Dekapitation nicht gestört. Inaktiver Wuchsstoff, auf die Schnitt- 
fläche einer dekapitierten Koleoptile gebracht, müßte demnach erst 
2—3 Stunden nach der Dekapitation wirksam werden, aktiver Wuchs- 
stoff aber sofort nach dem Eindiffundieren. 

In einer kurzen Mitteilung (Voss, 1937) wurden bereits Versuche er- 
wähnt, die es wahrscheinlich machten, daß inaktiver Wuchsstoff im 
Maisscutellum vorhanden ist. Eine Methode zum eventuellen Nachweis 
dieses Wuchastoffes ergibt sich ohne weiteres aus dem oben Gesagten: 
Es wurden Scutellum- und Endospermgewebestiicke in ihrem EinfluB 
auf das Wachstum von Avenakoleoptilen miteinander verglichen. 

Die Aufzuchtmethode des Testhafers (Siegeshafer) war folgende: 
4 Stunden vorquellen, 24 Stunden zwischen feuchtem Filterpapier, 
weitere Aufzucht im Dunkeln bei konstanter Temperatur. 2,5—3 cm 
lange, gerade gewachsene Koleoptilen wurden in der Höhe der Korn- 
spitze angeschnitten und vom Primärblatt abgezogen, dann wieder 
zwischen. Filterpapier in die zur Aufzucht benutzten Kulturgläschen 
gesetzt und etwa 2mm lang dekapitiert. Vor der Dekapitation der 
isolierten Koleoptilen waren aus Scutellum und Endosperm von 3 Tage 
lang gequollenen Maiskörnern („Gelber Bad. Landmais‘‘) Gewebe- 
würfelchen von 2x2x1l mm Größe herausgeschnitten worden. Diese 
Scutellum- und Endospermstückchen wurden unmittelbar nach dem 
Dekapitieren auf die apikalen Schnittflächen der Koleoptilzylinder ge- 
legt und der Zuwachs dieser Koleoptilzylinder halbstündlich über mehrere 
Stunden mit dem Horizontalmikroskop gemessen. Um ein Austrocknen 
der aufgelegten Gewebestückchen zu verhindern, erfolgten die Messungen 
im Dunkelraum bei 95—97% relativer Feuchtigkeit und bei einer kon- 
stanten Temperatur von 20° C. 

Die Abb. 2 zeigt die fortlaufend halbstündlich gemessenen Zuwachs- 
werte 1. von Koleoptilzylindern mit aufgelegten Endospermstückchen, 
2. von solchen mit Scutellumstückchen und 3. von Kontrollkoleoptil- 
zylindern ohne Endosperm- oder Scutellumstückchen. Jede Kurve ist 
in dieser wie in allen späteren Abbildungen der Mittelwert von durch- 
schnittlich 15 Koleoptilen. 

Der Verlauf der Kontrollkurve ist nach dem oben Gesagten ver- 
ständlich. Dem Verbrauch des aktiven Wuchsstoffes entsprechend fällt 
die Kurve steil ab und steigt wieder an mit der Aktivierung des in den 
Koleoptilzylindern noch vorhandenen Reservewuchsstoffes. 

„Seutellum‘- und „Endospermkurve‘ weichen in ganz verschiedener 
Weise von dieser Kontrollkurve ab. Die Endospermstückchen enthalten 
aktiven Wuchsstoff, der gleich nach dem Eindiffundieren wirksam wird, 
so daß die Kurve anfangs noch hoch liegt und dann mit dem Verbrauch 
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des Wuchsstoffes gleichmäßig abfällt. Die Koleoptilen mit Scutellum- 
stiickchen zeigen dagegen erst mit dem Wachstumsanstieg der Kon- 
trollen, also nach der Wiederbildung der physiologischen Spitze, 
eine bessere Streckung als diese. Ihre Kurve steigt bedeutend höher 
als die der Kontrollen und bleibt dann noch mehrere Stunden auf an- 
nähernd gleicher Höhe. 

So scheint mit diesen Versuchen bewiesen zu sein, daß im Scutellum 
ein besonderer Wuchsstojf vorliegt, der im Gegensatz zum aktiven Wuchs- 
stoff erst mit der Neubildung der physio- 
logischen Spitze wirksam wird, der also erst 
aktiviert werden muß. Die Regeneration der 
physiologischen Spitze ist bei Koleoptilzylin- 
dern, wie sie in den Versuchen gebraucht 
wurden, nicht so deutlich wie bei Koleoptilen 
mit Korn. Einer Wachstumskurve von sol- 
chen dekapitierten, nichtisolierten Koleoptilen 
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Abb. 2. Halbstündliche Zuwachswerte. Die aufgelegten Scutell tückch (—) und 
Endospermstückchen (—) sind aus 3 Tage lang gequollenen Maiskörnern. 
Kontrolle (..... ). 


nähert sich aber die Scutellumkurve. Die apikal aufgelegten Scutellum- 
stücke haben also dieselbe Wirkung wie der in der Koleoptile unwirksam 
aufsteigende Reservewuchsstoff. Dieser bereits vorher wahrscheinlich 
gemachte inaktive Wuchsstoff ist damit im Maisscutellum nachgewiesen. 

Daß der Scutellumwuchsstoff nicht in gleicher Weise in den Zell- 
streckungsvorgang eingreift wie der Endospermwuchsstoff, daß er viel- 
mehr erst durch die Spitzenzellen aktiviert werden muß, konnte sehr 
schön auch in folgendem gezeigt werden. Der obige Versuch wurde 
in der Weise abgeändert, daß die Koleoptilzylinder invers in Wasser 
gestellt wurden und die Endosperm- und Scutellumstückchen nunmehr 
auf die basale Schnittfläche zu liegen kamen. 

Solche Koleoptilen erfahren durch die Endospermstückchen anfangs 
keine Förderung; erst in der 3.—5. Stunde steigt ihr Wachstum — den 
Kontrollen gegenüber — allmählich und gleichmäßig an und ist in der 
15. Stunde annähernd doppelt so groß. Die Wirkung des aktiven Wuchs- 
stoffes wird also in den invers gestellten Koleoptilen erst nach mehreren 
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Stunden deutlich (vgl. im Gegensatz dazu die Endospermkurve aus Ab- 
bildung 2); das beweist aber, daB bei einem groBen Diffusionsgefälle 
seine akropetale Wanderung zwar môglich ist, aber doch nur sehr langsam 
vor sich geht. Für Heteroauxinlésung wurde ein Apikaltransport be- 
reits nachgewiesen von Snow (1936), Jost und Reıss (1937), WENT 
(1937) und Linser (1938). 

Das Gesamtwachstum der ,,inversen“ Koleoptilen mit Endosperm- 
stiickchen war in 16 Stunden um 1/, besser als das der Kontrollen; da- 
gegen bewirkten die Scutellumstiickchen kaum 








2 £ 5 einen besseren Zuwachs (Abb. 3B). Im Vergleich 
4 hierzu erfahren normal gestellte Koleoptilen durch 
£ aufgelegte Stückchen beider Gewebe in derselben 

Zeit beide Male ungefähr die gleiche Förderung 

sa (Abb. 3A). In den ‚inversen‘‘ Zylindern ist der 
v4 z Seutellumwuchsstoff also nahezu unwirksam ge- 
blieben. Dieses zeigt eindeutig, daß er sich anders 

















zi A 5 _ als der Endospermwuchsstoff verhält, mit ihm 
derung durch aufgelegte also nicht identisch ist. 
tellumstückchen (8). Zum näheren Verständnis dieses Versuchsergeb- 
A normal gestellte Hafer-  nisses muß noch gesagt werden, daß die invers 
nn in Wasser stehenden Koleoptilzylinder nur eine 
schwache Regeneration der physiologischen Spitze 
zeigten und in den beobachteten 16 Stunden nur etwa !/, des Zuwachses 
der normal gestellten erfuhren. Dieses ist leicht verständlich, da der 
inaktive Wuchsstoff in die aktivierenden ‚physiologischen‘ Spitzenzellen 
zwar dauernd nachwandert, aber zum größten Teil gleich weiter in das 
Wasser ausdiffundiert, bevor er überhaupt aktiviert worden ist, um in 
umgekehrter Richtung jetzt wirksam in die streckungsfähigen Zellen zu 
kommen. Wie der eigene vorrätige inaktive Wuchsstoff, so verhält sich 
auch der zusätzlich gegebene Scutellumwuchsstoff. Im Gegensatz zum 
Auxin des Endosperms bleibt er auf demi Wege in die Spitze unwirksam 
und diffundiert infolge der Versuchsanordnung aus, bevor er in den 
apikalen Zellen aktiviert worden ist. 


Als endgültiger Nachweis des inaktiven Wuchsstoffes sollen diese 
Versuche aber noch nicht angesehen werden, da im folgenden gezeigt 
wird, daß die Wirkung der Scutellumstücke bei der Koleoptilstreckung 
in Wahrheit verwickelter ist, als man hieraus schließen kann. 


Wir wissen, daß durch die Quellung der Samen der Keimungsvorgang 
ausgelöst wird, und daß hierbei stoffliche Veränderungen im Embryo 
und im Nährgewebe von Bedeutung sind. Es war somit anzunehmen, 
daß weniger gequollene Scutellumstücke einen anderen Einfluß auf das 
Koleoptilwachstum haben würden, als die im vorigen Versuch getesteten 
Gewebsstücke aus 3 Tage lang gequollenen Körnern. 
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In gleicher Weise wie vorher wurden nun Scutellum- und Endosperm- 
stückchen von 1 Tag lang gequollenen Maiskörnern in ihrem Einfluß auf 
die Koleoptilstreckung untersucht. Ein solcher Versuch ist in der Abb. 4 
wiedergegeben. Wir wollen dieses Kurvenbild mit der Abb. 2 vergleichen. 
Das Integral der Endospermkurve ist in Abb. 4 bedeutend größer als in 
der vorigen. Der Wuchsstoffgehalt des Endosperms hat also vom ersten 
bis zum dritten Tag der Quellung ab- 
genommen. Er muß in das Scutellum 
oder in den gesamten Embryo eingewan- 
dert sein, da Samen- und Fruchtschale 
für Wuchsstoff impermeabel sind (ScHan- 
DER, 1934; CHoLopny, 1935). In guter 
Ubereinstimmung damit bewirken die 
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Abb. 4. Halbstündliche Zuwachswerte von Koleoptilzylindern mit aufgelegten Scutellum- 
stückchen (—) und End h (—) aus 1 Tag lang gequollenen Körnern. 
Kontrolle (...... 2. 





weniger gequollenen Scutellumstücke (Abb. 4) eine geringere Förderung. 
Dabei fällt aber auf, daß diese Förderung erst etwa 7 Stunden nach der 
Dekapitation beginnt, im Gegensatz zu den Koleoptilen mit 3 Tage 
gequollenem Scutellumgewebe, deren Kurve schon nach 3 Stunden über 
die der Kontrolle steigt. Während die Wirkung dieser letzten Scutellum- 
stücke damit dem entspricht, was wir vom inaktiven Wuchsstoff erwartet 
hatten, ist das also für Scutellumgewebe in einem früheren Stadium 
der Quellung nicht der Fall. 


Wir fragen uns nun, warum diese Förderung, die ja schließlich doch 
sehr deutlich wird, nicht gleich nach der Regeneration der physiologi- 
schen Spitze einsetzt. Die einfachste vorläufige Erklärung ist wohl 
durch die Annahme gegeben, daß eine Wuchsstoffwirkung direkt nach 
der Regeneration zwar vorhanden ist, daß diese aber durch eine unbe- 
kannte Wachstumshemmung aufgehoben wird. Tatsächlich konnte bei 
anderen Versuchen derselben Art in den ersten Stunden nach der De- 
kapitation ein geringeres Wachstum, als es die Kontrollen zeigten, ge- 
messen werden. 


13° 














260 


Hans Voss: Nachweis des inaktiven Wuchsstoffes, 





Mit der Annahme einer Hemmungswirkung des Scutellumgewebes ent- 
stehen Bedenken für das Vorhandensein des inaktiven Wuchsstoffes. Man 
kann einwenden, daß die Scutellumkurve möglicherweise dadurch ent- 
steht, daB dieser hemmende EinfluB die Wirkung von aktivem Wuchs- 
stoff überdeckt. Es müßte dann der hemmende Stoff des Scutellum- 
gewebes anfangs so stark wirken, daß eine Wachstumsförderung durch 
aktiven Wuchsstoff nicht gemessen werden kann, während diese später 
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Abb. 5. Halbstiindliche Zuwachswerte (Pas- 
tenhauben). Scutellumgewebe aus 3 Tage 
lang gequollenen Maiskérnern wurden extra- 
hiert mit Ather (oben), Alkohol (Mitte), 
Wasser (unten). Kontrolle (...... ). 





überwiegt. Um hierüber weitere 
Klarheit zu erlangen, wurde es not- 
wendig, festzustellen, ob gequollene 
Maisscutellen tatsächlich aktiven 
Wuchsstoff enthalten. 


C. Die Wirkstoffe des Seutellums. 

Wenn das Maisscutellumgewebe 
aktiven Wuchsstoff enthalt, was 
aus den bisherigen Versuchen nicht 
zu ersehen war, dann mußte dieser 
am wahrscheinlichsten mit den alt- 
bewährten Extraktionsmethoden 
festzustellen sein. 

Die Scutellen wurden vom Endo- 
sperm sorgfältig befreit, Plumula 
und Radikula herausgenommen, 
dann eine abgezählte Anzahl von 
ihnen fein zerkleinert und mit 
Alkohol, Äther, Chloroform oder 
Wasser extrahiert. Bei der Zugabe 
von Wasser zu dem zerkleinerten 
Scutellumgewebe entstand eine 
Emulsion, von der ein großer Rück- 


stand blieb; dieser Rückstand wurde nochmal mit Äther ausgezogen. 
Der zu allen Extraktionen benutzte Äther wurde jedesmal frisch über 
FeSO, und CaO destilliert und mit Kaliumjodid auf Peroxydfreiheit 
geprüft. Die Auszüge von jedesmal 40 Scutellen wurden auf dem Wasser- 
bad eingedampft und die Rückstände mit 200 mg Wollfett und der 
gleichen Menge Wasser zu einer Paste verrieben. Diese wurden als kleine 
Häubchen auf die apikale Schnittfläche von frisch dekapitierten Avena- 
Koleoptilzylindern gelegt. Ihre Wuchsstoffwirkung wurde durch hori- 
zontalmikroskopisches Messen des Zuwachses der Koleoptilen und der 


Kontrollen als Vergleich getestet. 


Abb. 5 zeigt das Ergebnis von 3 Versuchen dieser Art. Alle 3 Scu- 
tellumkurven liegen von der ersten Messung an höher als die Kontrollen 


mit Lanolinhauben. 





Dieses bessere Wachstum, das sich also schon vor 
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der Regeneration der physiologischen Spitze zeigt, kann nur auf aktiven 
Wuchsstoff zurückgeführt werden. 

Pasten aus 1 Tag oder 3 Tage lang gequollenen Körnern zeigten keinen 
auffälligen Unterschied in ihrer fördernden Wirkung. 

Im Maisscutellum liegt also aktiver Wuchsstoff vor. Wenn trotzdem 
in den Versuchen des Abschnittes B Scutellumgewebestiicke anfangs 
keine Wachstumsförderung der Koleoptilen bewirken, dann ist damit 
das gleichzeitige Vorkommen eines hemmenden Stoffes im Scutellum sehr 
wahrscheinlich geworden. Diese 7 


Versuche sprechen also nicht La. Oe 

für die Wirkung des inaktiven ~ Se 
Wuchsstoffes, destoeindeutiger 
aber fiir die eines Hemmungs- 4 
stoffes. 

Es wurde nun zunächst nach 
einem direkten Nachweis dieses _ 
hypothetischen Hemmungs- 
stoffes gesucht. ' 

Ungequollene Maisscutellen Fun À 

Abb. 6. Wachstum von Koleoptilen mit Pasten- 


wurden mit Alkohol und mit „auben. Scutellen aus ungequollenen Maiskérnern 
Wasser extrahiert, der Rück- wurden mit Wasser (Sw) und Alkohol (Sa) extra- 


stand der Waéserextraktion '"" “*ehstums? Ane SPP. 
nochmals mit Alkohol ausgezogen. Die Konzentration der beiden dann 
hergestellten Pasten war dieselbe wie in den Versuchen vorher: Extrakt 
von je 40 Scutellen in 200 mg Wollfett und 0,2 com Wasser. Als Kon- 
trollen dienten wieder Koleoptilen mit Wasserpaste. Die Abb. 6 zeigt 
die halbstiindlich gemessenen durchschnittlichen Zuwachswerte von je 
15 Koleoptilzylindern, denen diese Pasten als kleine Kappen aufgesetzt 
worden waren. 

In dem hohen Verlauf der Kurve S, (Wasserextraktion) erkennen 
wir, daß auch im ungequollenen Scutellum aktiver Wuchsstoff enthalten 
ist. Die Kurve S, (Alkoholextraktion) liegt dagegen viel tiefer. Aus 
einem oberflächlichen Vergleich beider Kurven miteinander könnte man 
nun schließen, daß die Wuchsstoffextraktion mit Wasser ergiebiger ist 
als die mit Alkohol (s. auch Abb. 5). Nach unserer bisherigen Kenntnis 
ist Wuchsstoff aber in Alkohol besser löslich. Das heißt also, daß den 
Koleoptilen der unteren Kurve (S,) mindestens ebensoviel Wuchsstoff 
durch die Paste zugeführt worden ist wie den Koleoptilen, deren Pasten- 
hauben den mit Wasser extrahierten aktiven Scutellumwuchsstoff ent- 
halten. Wenn die fördernde Wirkung dieses Wuchsstoffes sich nun in 
dem einen Falle (S,) nicht zeigt, dann muß sie durch eine gleichzeitige 
Hemmung aufgehoben sein. Und wir dürfen weiter schließen: Wie die 
Wachstumsförderung auf den Wuchsstoff zurückgeführt wird, so muß 
in gleicher Weise auch diese Hemmung durch die Wirkung eines Stoffes 
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erklärt werden, der ebenfalls aus der Paste in die Koleoptile diffundiert 
und aus dem Scutellum stammt. 

Dieser Hemmungsstoff ist, wie wir aus den Kurven sehen, in Wasser 
bedeutend schwerer lôslich als in Alkohol. Im Alkoholextrakt übersteigt 
die Wuchsstoffwirkung über mehrere Stunden nur in geringem Maße 
die Hemmung. Das Gesamtwachstum dieser Koleoptilen betrug in 
18 Stunden nach der Dekapitation 41,3 Okulareinheiten gegen 34,5 der 
Kontrollen. Wenn sich die entgegengesetzten Wirkungen dieser beiden 
Scutellumwirkstoffe des Alkoholextrakts nun insgesamt auch annähernd 
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aufheben, so fällt diese Kurve doch nicht mit der Kontrollkurve zu- 
sammen, d.h. Förderung und Hemmung stehen nicht dauernd im gleichen 
Verhältnis zueinander. Anfangs liegt diese Scutellumkurve über der 
Kontrolle, da sich der Wuchsstoff noch stärker auswirkt. Nach der 
Regeneration der physiologischen Spitze bleibt sie aber weiter tief, es 
zeigt sich jetzt deutlich die Wirkung des Hemmstoffes. Später ist den 
Kontrollen gegenüber wieder eine Förderung zu beobachten. 

Mit diesem Versuch ist zweifellos ein wachstumshemmender Stoff des 
Scutellums nachgewiesen worden. Dieser Hemmstoff, der sich gegen die 
Koleoptilstreckung auswirkt, mußte sich aber ohne das Vorhandensein 
von Wuchsstoff noch deutlicher zeigen. — Wir wissen, daß der Wuchs- 
stoff durch Oxydation zerstört wird (KöcEL, 1934). 

Ein Chloroformauszug von 20 Scutellen wurde bis auf etwa 2 ccm 
eingedampft, dann hierzu 0,5 ccm Perhydrol (30% H,0,) gegeben und 
nach 2—3 Stunden bis zur vollkommenen Trockenheit des Rückstandes 
auf dem Wasserbad weiter verdampft. Die dann hergestellte Paste (Rück- 
stand, 200 mg Wollfett, 0,2 ccm Wasser) wurde in gleicher Weise wie 
vorher in ihrem Einfluß auf das Koleoptilwachstum getestet (Abb. 7). 
Bei der Behandlung mit H,O, ist der Wuchsstoff zerstört worden, nicht 
aber der Hemmstoff. Der Zuwachs der Koleoptilen mit Scutellum-Pasten- 
hauben ist mit Ausnahme der 1. Stunde nach der Dekapitation anfangs 
nur halb so groß wie der der Kontrollen. Dieser Wachstumsunterschied 
wird dann wieder geringer, zeigt sich aber nach ungefähr 24 Stunden 
noch deutlicher als am Anfang. 





inf, + u 


eines Wuchsstof 








und deren wachst 





gulatorische Bedeutung. 263 


Etwas anderes soll hier erwähnt werden, obwohl es mit der Frage- 
stellung der Arbeit nicht direkt in Zusammenhang steht. Aus der Abb. 7 
ist zu ersehen, daß das Wachstum der Kontrollkoleoptilen in der Zeit 
von 9%—12% Uhr um 40% besser ist als in der Zeit vorher (von 0% 
bis 9% Uhr), obwohl die Außenbedingungen stets konstant waren. Das 
Wachstum fällt also nicht gleichmäßig ab, wie man — dem Verbrauch 
des gespeicherten Reservewuchsstoffes entsprechend — annehmen sollte. 
In den Vormittagsstunden erfolgt vielmehr ein neuer Anstieg. Da diese 
Beobachtung immer wieder an verschieden 
alten Koleoptilen gemacht wurde, kann die 
„Große Wachstumsperiode‘ nicht als Er- 
klärung gelten (vgl. Abb. 10, 13 u. 18). Es 
zeigt sich hier vielmehr ein T'agesrhythmus 
des Koleoptilwachstums. Die Feststellung 
Köcıs und Mitarbeiter (1936), daß in der 
Zeit von 10—12 Uhr vormittags mit dem 
Avena-Test die konstantesten Ergebnisse 
erzielt werden, ist hiermit wohl in Zusam- 
menhang zu bringen. 

Wir kommen wieder zurück auf den 
Hemmstoff, der die Koleoptilstreckung, wie 
die Abb.7 zeigt, stark zurückhält. Um mehr 





Abb. 8. 
Entsamte Koleoptile 22 Stunden 
nach seitlichem Ansetzen einer 


über ihn zu erfahren, war es nun interessant 
festzustellen, wie sich diese hemmende Paste 
im Avena-Kriimmungstest auswirken wiirde 
(Abb. 8). 

An Koleoptilzylinder und entsamte Ko- 
leoptilen wurde seitlich solche Paste ange- 
setzt. Die erwarteten positiven Kriimmun- 


von aktivem Wuchsstoff freien 
Scutellumpaste. Nach 2 Stunden 
zeigt sich an der Pastenstelle be- 
reits eine positive Hemmungs- 
kriimmung, die dann infolge einer 
gleichzeitigen Férderungswirkung 
zurückgeht und mehrere Stunden 
später, nachdem die Förderung 
(negative Krümmung) basipetal 
gewandert ist, wieder auftritt. 


gen traten nach etwa 2 Stunden auf; sie 

wurden bei den Koleoptilzylindern am deutlichsten. Mehrere Stunden 
später verschwanden diese Krümmungen allmählich wieder und waren 
bei den meisten Koleoptilen 10 Stunden nach dem Eindringen der 
Paste ganz zurückgegangen. 

Diesen Rückgang der Hemmung konnten wir bereits aus der Abb. 7 
ersehen. Nach weiteren 10 Stunden wurde die positive Krümmung 
wieder deutlich; dieses stimmt ebenfalls mit dem Kurvenbild überein. 
Was dieser Pastentest aber Neues bringt, ist, daß mit diesem Wieder- 
auftreten der positiven Krümmung sich unterhalb der Paste jetzt eine 
fast ebenso deutliche negative Krümmung zeigt. 

Obwohl eine solche Paste infolge der Behandlung des Scutellumaus- 
zuges mit H,O, frei von aktivem Wuchsstoff ist, bewirkt sie dennoch neben 
der Hemmung eine Wachstumsförderung. Die positive Krümmung zeigt 
sich beim ersten wie beim zweiten Auftreten an der Pastenstelle; der 
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Hemmstoff diffundiert danach zweifellos unpolar. Die negative Krümmung 
erscheint unterhalb der Paste und wandert basipetal, so wie wir es von 
Wuchsstoffkrümmungen kennen. 

In der vom aktiven Wuchsstoff freien Scutellumpaste ist also neben 
dem Hemmstoff noch ein wachstumsfördernder Stoff vorhanden. Dieser 
wird in der Koleoptile später wirksam als der Hemmstoff, so daß zu- 
nächst eine positive Krümmung auftreten kann, die aber zurückgeht, 
wenn sich schließlich beide Stoffe in ihrer Wirkung aufheben. Da der 
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Abb. 9. Von aktivem Wuchsstoff freie Scutellumpaste bewirkt eine Wachstumsförderung, 
die nach einigen Stunden die Wirkung „des Hemmstoffes weit übertrifft. Ungequollene 
Scutellen mit Äther extrahiert, Auszug’ von 20 Scutellen mit 200 mg Wollfett und gleicher 
Menge Wasser zu Paste verrieben. 


fördernde Stoff aber allmählich in basaler Richtung wandert, überwiegt 
an der Pastenzone endlich wieder der allseitig diffundierende Hemmstoff 
(Abb. 8). 

Der wachstumsfördernde Stoff des Scutellums, der sich vom aktiven 
Wuchsstoff dadurch unterscheidet, daß er bei der Behandlung mit H,O, 
nicht zerstört wird, muß uns im Hinblick auf den vorher wahrscheinlich 
gemachten inaktiven Wuchsstoff besonders interessieren. So sollten die 
im Anschluß hieran gemachten Versuche die Feststellung dieses ,,zweiten“ 
Scutellumwuchsstoffes zunächst weiter sichern. Dabei handelt es sich 
um dieselbe Versuchsdurchführung wie vorher. Alkohol- und Äther- 
auszüge von gequollenem und ungequollenem Scutellumgewebe wurden 
bis auf einen geringen Rest eingedampft und hierzu in überreicher Menge 
Perhydrol gegeben und später eingedampft. Die dann von aktivem 
Wuchsstoff freien Rückstände wurden in Paste verrieben. 

Nicht nur im Krümmungstest zeigte sich die fördernde Wirkung 
dieser Paste, auch bei Zuwachsmessungen von Koleoptilen mit Pasten- 
hauben war die Wirkung dieses zweiten Scutellumwuchsstoffes mehr 
oder weniger deutlich zu erkennen. So steigen z. B. in den Abb. 9 u. 10 
die Scutellumkurven schon nach einigen Stunden über die Kontrollen; 
nach ungefähr 24 Stunden überwiegt dann, wie am Anfang nach der 
Dekapitation, wieder der Hemmstoff. 

Auszüge aus ungequollenen Scutellen bewirken die deutlichsten 
Förderungen, die aus 3 Tage gequollenen die geringsten (Abb. 11). Es 
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bleibt trotz dieser Feststellung eine Frage, ob mit der Quellung dieser 
„zweite Scutellumwuchsstoff‘‘ abnimmt, oder ob der Hemmstoff im 
Seutellum zunimmt. Es wurde darum verursacht, außer dem aktiven 
Wuchsstoff auch den Hemm- 
stoff aus dem Scutellumrück- 
stand zu entfernen. 

Ein mit Perhydrol behan- 
delter Scutellumauszug wurde 
über eine Stunde auf 200°C 
erhitzt. Die Hemmung in den T T 
ersten Stunden wie die spä- ewe Mn 

Abb.10. Wie Abb. 9, aber mit Alkohol extrahiert. 
tere Förderung der mit dieser 
Paste versehenen Koleoptilen war genau so deutlich wie in den vorigen 
Versuchen, wo der Rückstand maximal auf 100° erhitzt wurde. In einem 
anderen Versuch blieb der Scutellumauszug unter mehrmaliger Zugabe 
von frischem Perhydrol während 4 Stunden auf dem Wasserbad. Die 
aus diesem Rückstand herge- 
stellte Paste zeigte sowohl die [7 mu. ee 
hemmende als auch die spätere peng 
fördernde Wirkung. Durch die 
hohe Temperatur, wie auch 
durch die längere Einwirkung 
eines starken Oxydationsmittels, 
ist weder der Hemmstoff noch 
der zweite Scutellumwuchsstoff 
zerstört worden. Es sei noch 1 2 2 # £ &- ©-2M 
erwähnt, daß eine Adsorption Ba Eee ep aes. 
des Hemmstoffes an Kohle sich körnern mit Äther extrahiert. 
ebenfalls als unmöglich erwies. tate 

Da die Wirkung dieses Hemmstoffes in den Versuchen (Abb. 9, 10 u. 11) 
nicht auszuschalten war, ist es unmöglich, die Wirkungsweise des zweiten 
Scutellumwuchsstoffes klar zu erkennen. Die Vermutung, daß dieser 
fördernde Wirkstoff mit dem inaktiven Wuchsstoff identisch ist, liegt 
sehr nahe. Ein Beweis dafür wäre erbracht, wenn es gelänge, nach- 
zuweisen, daß dieser zweite Scutellumwuchsstoff — im Gegensatz zum 
aktiven — immer erst nach der Spitzenregeneration dekapitierter Koleo- 
ptilen wirksam werden kann. Um diesen Nachweis eindeutig zu er- 
bringen, müßte der Hemmstoff aber ausgeschaltet werden, da eine 
etwaige Förderung vor der Regeneration durch seine Wirkung unbeob- 
achtet bleiben könnte. 

Diese Förderung konnte durch folgenden Versuch in etwa verwirk- 
licht werden: Da wir bereits aus den Abb.5 u. 6 schließen konnten, 
daß der Hemmstoff in Wasser nur schwer löslich ist, wurden 1 Tag lang 
gequollene, fein zerriebene Scutellen mit bidestilliertem Wasser während 
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12 Stunden ausgezogen. Durch weitere Extraktion dieses Rückstandes 
mit Ather blieb nur ein geringer Rest des Scutellumauszuges, der nach 
der Behandlung mit Perhydrol in Paste verriihrt wurde. Die Abb. 12 
zeigt die Wirkung dieser Paste auf das Koleoptilwachstum. Mit Aus- 
nahme der 1. Stunde ist den Kontrollen gegeniiber keine Hemmung 
zu beobachten, aber schon nach der 4. Stunde eine starke Förderung. 
Da die Hemmung dieser Paste nur gering ist, läßt die Kurve deutlich 
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Abb. 12. Ein von aktivem Wuchsstoff freier Wasserauszug aus 1 Tag lang gequollenen 
Scutellen bewirkt eine starke Wachstumsförderung, die aber erst nach der Regeneration 
der physiologischen Spitze beginnt. 


erkennen, daß die Wirkung dieses zweiten Scutellumwuchsstoffes erst nach 


der Spitzenregeneration beginnt. 
Einen noch klareren Beweis hierfür bringt ein Vergleich dieser Kurve 
mit der Wachstumskurve von Koleoptilen, denen in gleicher Weise 
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Abb. 13. Von aktivem Wuchsstoff freie Alkoholauszüge aus Endosperm 1 Tag (—) und 
3 Tage (—) lang gequollener Körner bewirken starke Wachstumshemmungen. 


aktiver Wuchsstoff geboten wurde. Zuvor ist aber die Schilderung eines 
anderen Versuches notwendig. 

Wenn der Hemmstoff mit der Quellung im Scutellum zunimmt 
(s. 8.265), so kann neben der Möglichkeit einer dauernden Neubildung 
auch angenommen werden, daß er aus dem Endosperm in das Scutellum 
einwandert. 1 Tag und 3 Tage lang gequollenes Maisendosperm wurde 
im Hinblick auf diese Möglichkeit auf das Vorkommen des Hemmstoffes 
untersucht. Je 4g Endospermmehl wurde mit Alkohol extrahiert, zum 
Extrakt Perhydrol gegeben, und nach 2 Stunden bis zur vollkommenen 
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Trockenheit eingedampft. Der aktive Wuchsstoff war bei dieser Behand- 
lung vollkommen zerstört worden, dagegen zeigten diese in Pasten ver- 
riebenen Rückstände sehr starke - 
Hemmungswirkungen, die später 
allmählich zurückgingen (Abb.13). -* 
Dieser Versuch und die Tatsache, i 










daB die ungequollenen Scutellen 
die geringere Hemmung bewirken, 
berechtigen zu der Annahme, daB 
der Hemmstoff im Embryo ver- 











braucht wird und aus dem Endo- | “he ‘eed 
sperm in das Scutellum nach- ‘ 
diffundiert. pli be x le ah ST, 


Für den oben angedeuteten  APb-14. Mit peroxydhaltigem Äther extra- 
Versuch, der die er es ae r een pape 
Wirkung von Endosperm- und a 
Scutellumwuchsstoff zeigen soll, wurde Endospermmehl mit altem, per- 
oxydhaltigem Ather extrahiert. Durch die Peroxyde des Athers war der 
aktive Wuchsstoff zum größten Teil zerstört wor- 
den, so daß sich in dem Test (Abb. 14) nach 
mehreren Stunden der Hemmstoff stärker aus- 
gewirkt hatte als der restliche Wuchsstoff. Im Ver- 
gleich hierzu zeigt die Abb. 12 eine fast während 
des ganzen Versuchs andauernde Wachstumsförde- 
rung durch die Scutellumpaste. Von besonderer 
Bedeutung ist nun, daß diese Förderung, obwohl 
sie recht groß ist, doch erst 4 Stunden nach der 
Dekapitation beginnt, während der aktive Wuchs- 
stoff des Endosperms (Abb. 14) bei weitaus stärke- 
rer Wirkung des Hemmstoffes sich bereits in den 
ersten beiden Stunden auffallend deutlich auswirkt. 
Dieser Vergleich zeigt eindeutig, daß der „zweite“ 
Scutellumwuchsstoff —im Gegensatz zum aktiven — 
erst mit der Regeneration der physiologischen Spitze 
wirksam werden kann. So ist mit diesem Nachweis Se ee. 
die Existenz des inaktiven Wuchsstoffes bewiesen, er Anbringen der Endo- 
ist identisch mit dem zweiten Scutellumwuchsstoff. paternity ne 

Diese physiologische Verschiedenheit des aktiven pr ~~ —- - 
Endosperm- und inaktiven Scutellumwuchsstoffes Pe pee ts) 
zeigt sich sehr schön auch in folgendem Vergleich: Die Koleoptilen der 
Abb. 8 und 15 weisen etwa die gleichen S-férmigen Krümmungen auf. 
Die Entstehung der Krümmungen war aber vollkommen verschieden. 
Bei den ersten Koleoptilen (Abb. 8) zeigte sich durch die vom aktiven 
Wuchsstoff freie Scutellumpaste zuerst die Hemmungskrümmung, dann 
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erst nach mehreren Stunden unterhalb die férdernde Wirkung. Die 
Koleoptilen der Abb. 15 bekamen die im obigen Versuch (Abb. 14) 
benutzte Endospermpaste. An ihnen trat zuerst (nach 2 Stunden) die 
Wuchsstoffwirkung auf; diese wanderte nach unten, so daB nach 4 Stun- 
den an der Pastenstelle jetzt die Hemmungskriimmung deutlich wurde. 
Die Wirkung des aktiven Wuchsstoffes zeigt sich trotz der Gegenwart 
des Hemmstoffes gleich nach dem Eindiffundieren, die des inaktiven 
aber erst nach mehreren Stunden, d. h. nach der Aktivierung. 


D. Uber Faktoren, die das Streckungswachstum regulieren. 
a) Die direkt wirkenden Faktoren. 

Mit dem Nachweis des inaktiven Wuchsstoffes hat sich die Auffassung 
von der Koleoptilspitze als Aktivierungszentrum des in der Koleoptile 
aufsteigenden Scutellumwuchsstoffes als unbedingt richtig erwiesen. Von 
den aktivierenden Zellen aus wird die gesamte Koleoptile mit dem nétigen 
Wuchsstoff versorgt. Mit dieser Spitzenabgabe muB die Wachstums- 
regulation unmittelbar im Zusammenhang stehen, da eine Zugabe von 
aktivem Wuchsstoff stets eine Férderung bedingt. Die Wuchsstoff- 
lieferung der Spitze ist also begrenzt. Als Ursache hierfiir sind zwei 

denkbar: 1. Die Spitze erhält immer nur eine begrenzte 
Menge Nachschub an Scutellumwuchsstoff, der dann aktiviert wird. 
2. Die Spitze aktiviert von dem ihr reichlich zur Verfiigung stehenden 
inaktiven Wuchsstoff stets nur einen bestimmten Anteil, d.h. die Ab- 
gabe ist durch ein begrenztes Aktivierungsvermögen der Spitzenzellen 


Die Koleoptile ist zwar mit Scutellumwuchsstoff reichlich versorgt, 
da sie nach der Isolierung noch viele Stunden fast gleichmäßig wächst. 
Ob aber deshalb den aktivierenden Zellen ein Übermaß an inaktivem 
Wuchsstoff zur Verfügung steht und sie davon nur eine bestimmte Menge 
aktivieren, ist damit nicht entschieden. Mehrere oben beschriebene Ver- 
suche lassen im Gegenteil erkennen, daß die regenerierte physiologische 
Spitze eines Koleoptilzylinders mehr Scutellumwuchsstoff zu aktivieren 
vermag, als es ohne Zugabe der Fall ist. Daraus darf aber wieder nicht 
geschlossen werden, daß auch die Spitze einer intakten Koleoptile stets 
einen begrenzten Nachschub hat, und daß hierdurch die Menge des aktiven 
Wuchsstoffes in der Koleoptile reguliert wird. Aus dem folgenden Ver- 
such werden wir sehen, welcher dieser beiden aufgezeigten, theoretisch 
möglichen Vorgänge es nun tatsächlich ist, der die Wuchsstoffabgabe 
der Spitze reguliert und damit die bezeichnete Rolle eines Regulators 
des Koleoptilwachstums spielt. 

Die Abb. 2 hat uns gezeigt, wie das Wachstum der Koleoptilzellen 
durch die Zugabe von inaktivem Wuchsstoff aus Scutellumstückchen 
gefördert wird. Die Förderung erreicht bald nach der Regeneration einen 
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bestimmten Wert, der dann viele Stunden annähernd konstant bleibt; 
die Seutellumkurve verläuft ohne Gipfelpunkt fast parallel mit der Kon- 
trolle. Wahrend der aktive Endospermwuchsstoff ein Maximum der 
Wirksamkeit zeigt, wird der inaktive Scutellumwuchsstoff nur all- 
mählich und gleichmäßig wirksam. Es ist nun die Frage, ob dieses all- 
mahliche Wirksamwerden die Folge einer beschrankten Aktivierungs- 
fähigkeit der Spitze oder einer entsprechend langsamen Diffusion des 
Scutellumwuchsstoffes in der Koleoptile ist. 


In dem folgenden Versuch (Abb. 16) wurden wie oben (Abb. 2) 
3 Tage lang gequollene Scutellumstiicke auf die apikalen Schnittflächen 
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\bb. 16. Zuwachswerte von Koleoptilzylindern mit aufgelegten Scutellumstückchen, die 
bei | wieder abgenommen wurden. 


von Koleoptilzyliridern gelegt. Nach der 10. Messung, nachdem also 
während 5 Stunden eine Diffusion in die Koleoptile stattgefunden hatte, 
wurden die Scutellumstiickchen wieder abgenommen (}). Ein Wachs- 
tumsabfall erfolgte aber nach diesem Zeitpunkt nicht, vielmehr blieb 
der Zuwachs noch mehrere Stunden gleich groß. Hieraus geht eindeutig 
hervor, daß die Koleoptilen in den ersten 5 Stunden bedeutend mehr in- 
aktiven Wuchsstoff aus den Scutellumstiickchen aufgenommen hatten, 
als in dieser Zeit aktiviert worden war. Die apikalen Zellen vermögen 
also von dem ihnen zur Verfügung stehenden Scutellumwuchsstoff in 
einer gewissen Zeit nur eine beschränkte Menge zu aktivieren. Da das 
Wachstum aber von der Menge des vorhandenen aktiven Wuchsstoffes 
abhängt, ist somit diese begrenzte Aktivierungsfähigkeit der Spitzenzellen 
ein wichtiger Regulationsfaktor der Koleoptilstreckung. 

Als Ergänzung zu diesem Versuch sei erwähnt, daß dekapitierte, 
nichtisolierte Koleoptilen, die also stets normal mit Reservewuchsstoff 
aus dem Korn versorgt werden, durch aufgelegte Scutellumstückchen 
keine wesentliche Förderung erfahren. Eine größere Menge an inaktivem 
Wuchsstoff als die normal vorhandene kann also nicht aktiviert werden. 
Dieses ist auch der Grund dafür, daß zu allen Versuchen, die zum Nach- 
weis des inaktiven Wuchsstoifes angestellt wurden, stets nur Koleoptil- 
zylinder zur Verwendung kamen. In den Koleoptilzylindern werden die 
apikalen Zellen nicht mehr normal mit weiterem- Reservewuchsstoff 
versorgt. 
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Durch die Funktion der Spitze hat die Koleoptile stets eine begrenzte 
Menge aktiven Wuchsstoff zur Verfügung (Abb. 16). Die Wachstums- 
regulation wird aber durch diesen Faktor allein nicht bewirkt, da sonst 
die Zellen mit dem größten Wuchsstoffgehalt — die apikalen also — 
anfangs die stärkste Streckung erfahren miiBten. Zwischen Wuchsstoff- 
verteilung und Wachstumsintensität besteht aber keine Parallelität; viel- 
mehr entscheidet die Reaktionsfähigkeit, in welchen Zonen und Zellen der 
verfügbare aktive Wuchsstoff gebraucht wird. So ist verschiedentlich 
angegeben, daß die jüngsten und älteren Zellen auf Wuchsstoff weniger 
reagieren als die mittleren Alters. Nach Rue (1937) ist diese Zunahme 
und spätere Abnahme der Reaktionsfähigkeit durch die Alterung der 
Membranen (chem. Veränderung des Quellkörpers) bedingt. Das von 
der Basis zur Spitze sich fortpflanzende Wachstumsoptimum ist hiermit 
erklärt. 

Durch zwei zusammenwirkende Faktoren wird also die normale Strek- 
kung der Koleoptile bewirkt: Durch die Größe der Aktivierung, d.h. durch 
die Begrenzung der den Zellen zu Gebote stehenden Wuchsstoffmenge, und 
durch die vom Entwicklungszustand der Zellen abhängige Reaktionsfähig- 
keit auf dieses bestimmte Wuchsstoffquantum. 


b) Indirekt wirkende Faktoren. 

Die Wuchsstoffversorgung (d. i. Aktivierung und Transport) und die 
Reaktionsfähigkeit der Membranen regulieren die Zellstreckung in der 
Koleoptile. Nun gibt es aber noch andere äußere und innere Faktoren, 
die das Streckungswachstum beeinflussen (Temperatur, Feuchtigkeit, 
Licht, Alter der Zellen, Wuchsstoffkonzentration, Baumaterial). Diese 
sind aber den ersten beiden unterzuordnen, da sie nicht direkt, sondern 
erst über ihren Einfluß auf Wuchsstoffversorgung und Reaktionsfähigkeit 
auf die Zellstreckung wirken. — Es soll hier zunächst etwas über die 
Zellalterung als ein das normale Streckungswachstum beeinflussender 
Faktor gesagt sein. 

Wir wissen bereits, daß die Streckungsfähigkeit der Zellen bei einer 
bestimmten Wuchsstoffmenge mit der Alterung der Membranen ab- 
nimmt (RUGE). Man kann hierin auch den Faktor vermuten, der die 
Endlänge der Koleoptilen bestimmt. Da aber die Koleoptile bei Zugabe 
von aktivem Wuchsstoff sich über die normale Endlänge hinaus strecken 
kann, bleibt die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß die Begrenzung 
des Koleoptilwachstums durch ein Nachlassen der Aktivierung bedingt 
ist, indem gegen Schluß die Versorgung mit aktivem Wuchsstoff all- 
mählich aufhört, während gewisse Zellen noch stärker streckungsfähig 
sind. Der folgende Versuch spricht jedenfalls für die letzte Annahme. 

Es handelt sich im Prinzip um eine Wiederholung des Versuches, 
der in Abb. 2 wiedergegeben ist. Auf die apikalen Schnittflächen von 
Koleoptilzylindern mit einer Länge von 25—28 mm wurden Scutellum- 
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und Endospermstückchen mit 2X2x 1 mm Kantenlänge gelegt und der 
Zuwachs bis zur Endlänge — im Vergleich zu Kontrollen — gemessen. 
Andere vom Primärblatt abgezogene Koleoptilen mit gleicher Anfangs- 
länge wurden vor der Dekapitation und dem Auflegen gleicher Gewebe- 
stückchen zunächst 24 Stunden lang mit dem basalen Ende in Wasser 
gestellt. Der Zuwachs bis zur Endlänge war bei den jüngeren Koleoptilen 
mit Endospermstückchen 101,4, mit Scutellumstiickchen 104,2 und bei 
den Kontrollen 67,7 Okulareinheiten (Abb. 17,). Aus den Stückchen 
beider Gewebe war im Mittel etwa gleichviel Wuchsstoff wirksam ge- 
worden. Daß die älteren Koleoptilen auf den 
gebotenen Wuchsstoff bedeutend schwächer 
reagieren würden, war nach dem oben Gesag- 
ten zu erwarten (Abb. 17,). Während aber der „7 
Endospermwuchsstoff noch eine fast 100%ige 3 
Förderung bewirkt, wurde bei diesen älteren N_ 
Koleoptilen durch die Zugabe von Scutellum- 
wuchsstoff im Vergleich zu den Kontrollen 
kaum ein besserer Zuwachs erreicht. 

Die Wachstumsförderung durch den Endo- Abb. 17. 
spermwuchsstoff ist direkt abhängig von der Die Wirkung von Scutellum- 
Streckungefahighélt der Zeilen. Sic ist, wie Res 
der Versuch zeigt, bei den älteren Koleoptilen pon vig > poten agree 
bedeutend geringer (Eg—K,<¢E,—K,). Weit 24 Stunden jüngeren (A). 
stirker hat aber die Wirkung der Scutellum- 
stiicke mit der Alterung der Zellen abgenommen. Die apikalen Zellen der 
alteren Koleoptilen haben von dem gebotenen inaktiven Scutellumwuchs- 
stoff bei weitem nicht die Menge aktiviert, die in gewissen Zellen noch 
hätte wirksam werden können (E, > Sp). Mit der Alterung der Zellen nimmt 
also das Aktivierungsvermögen (S) schneller ab als die Reaktionsfähigkeit 
auf den Wuchsstoff (E). Vielleicht spricht hierfür auch die Tatsache, 
daß die aktivierenden Spitzenzellen bei der normal auswachsenden 
Koleoptile stets kleiner bleiben als die übrigen Zellen (Avery und 
BURKHOLDER, 1936). 

Die Feststellung Du Buys (1932), daß die Spitzen etiolierter Koleo- 
ptilen noch 12 Stunden nach Beendigung des Wachstums Wuchsstoff 
abgeben, steht mit dem angeführten Versuch nicht in direkter Überein- 
stimmung, aber auch nicht in Widerspruch. Beide Ergebnisse ergänzen 
sich in der Annahme, daß das Aktivierungsvermögen gegen Schluß zwar 
stärker abnimmt als die Streckungsfähigkeit, aber doch erst vollkommen 
verloren geht, wenn das Wachstum bereits beendet ist. Die Endlänge 
der Koleoptile wäre somit dadurch gegeben, daß zuletzt keine Zellen 
mehr vorhanden sind, welche sich bei der zu gering gewordenen Wuchs- 
stoffmenge noch weiter strecken können, weil gleichzeitig ihr Reaktions- 
vermögen auf Wuchsstoff zu stark abgenommen hat. Wahrscheinlich 
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sind also beide oben genannten Faktoren, das Nachlassen des Aktivierungs- 
vermögens der Spitzenzellen und der Verlust der Reaktionsfähigkeit auf 
die gelieferte Wuchsstoffmenge, gleichzeitig an der Begrenzung des Koleo- 
ptilwachstums beteiligt. 

Daß mit der Alterung der Zellen das Aktivierungsvermögen ab- 
nimmt, ergibt sich auch aus der Tatsache, daß bei Dekapitation einer 
mehr als 2mm langen Spitzenzone nach der Regeneration nicht die 
normale Wachstumsgeschwindigkeit wieder erreicht wird (Tsı Tsune Li, 
2 1930). Dieses Nachlassen des 

| Wachstums beruht nämlich nicht 
à - f ausschlieBlich darauf, daB mit der 
ri SPP EE ee Dekapitation die Hauptwachstums- 
{ zone ganz oder teilweise weggenom- 
2 men ist, auch nicht auf einer 
mn mens Wundreizwirkung oder auf dem 
zw... ss s* Verlust an Reservewuchsstoff; 
Abb. 18. 22 mm lange Koleoptilen wurden Du Buy (1933) zeigte vielmehr, 
uw. po sh: oe daß eine ,,regenerierte‘‘ Spitze um 
ES so weniger Wuchsstoff abgibt, je 
mehr die Koleoptile vorher dekapitiert worden ist. Das Aktivierungs- 
vermögen der Koleoptilzellen nimmt also nach der Basis, d.h. mit dem 
Verlust der Streckungsfähigkeit ab. 

Durch solche Dekapitationsversuche mußte auch zu entscheiden sein, 
in welchem Stadium der Alterung die Zellen das Aktivierungsvermögen 
ganz verlieren. In dem Versuch, der durch Abb. 18 wiedergegeben ist, 
wurden 22 mm lange Koleoptilen 8, 12 und 16 mm weit dekapitiert. 
Die 14 und 10 mm langen Koleoptilstümpfe zeigten in den ersten 
31/, Stunden nach der Dekapitation ein schlechteres Wachstum als später. 
Damit ist gezeigt, daß sie nicht nur von dem restlichen aktiven Wuchs- 
stoff weiterwuchsen, sondern daß ihre apikalen Zellen noch in starkem 
Maße aktivierungsfähig waren. Bei den 16 mm weit dekapitierten Koleo- 
ptilen erfolgte dagegen keine oder nur eine geringe Regeneration der 
physiologischen Spitze. Nach Avery und BuRKHOLDER (1936) sind die 
Zellen dieser Zone in der intakten Koleoptile aber noch stark streckungs- 
fähig. Mit dem Alter der Zellen geht das Aktivierungsvermögen also früher 
verloren als die Reaktionsfähigkeit auf den Wuchsstoff. 


Eine weitere für das Verständnis des Aktivierungsvorganges sicher 
ebenso wichtige Folgerung aus dem obigen Versuch ist folgende: Nicht 
nur die Spitzenzellen, sondern wahrscheinlich alle Koleoptilzellen sind 
bis zu einem gewissen Grade der Alterung befähigt, den Wuchsstoff zu 
aktivieren. Da die Aktivierung aber trotzdem nur in den apikalen Zellen 
stattfindet, müssen wir annehmen, daß sie von einer in der Koleoptile 
herrschenden Polarität abhängig ist. 
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Daß alle Koleoptilzellen, sofern sie noch jung genug sind, den Scu- 
tellumwuchsstoff zu aktivieren vermégen, konnte durch Versuche an 
Maiskeimlingen bestätigt werden. Von den Embryonen ungekeimter 
Körner wurden die Koleoptilen verschieden weit entfernt. Auch in 
dem Falle, wenn nur geringe basale Koleoptilreste am Embryo belassen 
wurden, konnten diese doch recht gut aus- 
wachsen, also selbst Wuchsstoff aktivieren. 
Die Abb.19 zeigt in 1%igem Agar und im 
Dunkeln gezogene Maiskeimlinge, deren 
Koleoptilen vor der Keimung etwa bis zur 
Hälfte entfernt wurden. Der untere ge- 
bliebene Koleoptilrest war im Wachstum 
unbehindert und liefertenoch reichen Über- 
schuß an Wuchsstoff, von dem sich das 
Mesokotyl fast ebenso stark streckte wie bei 
den Keimlingen mit intakten Koleoptilen. 

An anderen Körnern wurde die Koleo- 
ptile restlos entfernt. Das Mesokotyl blieb 
bei solchen Keimlingen im Wachstum 
stark zurück, erreichte aber doch die durch- 
schnittliche Länge von lcm (Abb. 20); 
das ist etwa die Größe, die es bei den im 
Licht gewachsenen Maiskeimlingen er- 
reicht. Die starke Streckung, die das 
Mesokotyl im Dunkeln erfährt, wird durch MS D MS y 
das von der Koleoptile gelieferte Auxin  Maiskeimlinge wurden vor der Kei- 
bewirkt. Wenn bei den koleoptillosen fvi* =. reg ng 
Keimlingen aber ebenfalls ein, wenn auch konnte normal auswachsen. 
geringeres Auswachsen dieses Organs er- 
folgt, so muß eine gewisse zusätzliche Wuchsstoffversorgung von den 
Blättern oder eine eigene Aktivierungsfähigkeit angenommen werden. 
Die erste Möglichkeit erscheint mir als die wahrscheinlichere. 

Wir haben oben gesehen, wie von dem Alter der Zellen Aktivierungs- 
fähigkeit und Reaktionsvermögen auf Wuchsstoff abhängig ist. Es soll 
jetzt noch kurz ein Faktor besprochen werden, der ebenfalls über den 
Einfluß auf die Wuchsstoffaktivierung das Streckungswachstum der 
Koleoptile mitbestimmen kann. 

Die Endospermkurve der Abb. 2 zeigt den Zuwachs von frisch de- 
kapitierten Koleoptilen, denen durch aufgelegte Endospermstückchen 
aktiver Wuchsstoff geboten wurde. Diese Koleoptilen erfahren keine 
deutliche Regeneration der physiologischen Spitze, ihr Wachstum fällt 
in der 2. oder 3. Stunde nach der Dekapitation ebenfalls ab. Dieselbe 
Behinderung der Spitzenregeneration durch aktiven Wuchsstoff ist auch 
mit den Abb. 5 und 6 gezeigt. In diesen letzten Versuchen enthielt die 
18 
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gegebene Wuchsstoffpaste neben aktiven noch inaktiven Wuchsstoff, so 
daß im Vergleich zu den Kontrollen eine besonders starke Regeneration 
zu erwarten war. 

Wenn aber diese Wiederbildung der physiologischen Spitze nur all- 
mählich erfolgt, d. h. wenn eine weitere Aktivierung mehr oder weniger 
unterdrückt wird, so ist dieses in den obigen Fällen nur als Folge des 
Überschusses oder des geringeren Bedarfs 
an weiterem aktiven Wuchsstoff zu erklären. 
Wenn die Koleoptile genügend wirksamen 
Wuchsstoff zur Verfügung hat, wird die Akti- 
vierung eingestellt oder unterbleibt möglicher- 
weise ganz. 

Diese Abhängigkeit der Aktivierung von 
der Menge des in der Koleoptile bereits 
vorhandenen aktiven Wuchsstoffes zeigt sich 
ebenfalls in Versuchen Poxzs (1937). Er 
gab wirksamen synthetischen Wuchsstoff 
nicht der Koleoptilspitze, sondern tiefen 
Zonen und erreichte dadurch eine vorüber- 
gehende Hemmung der oberhalb der Wuchs- 
stoffpaste gelegenen Zellen. Diese Hem- 
mung der Zellstreckung wandert von der 
Spitze basal und wird ebenfalls als eine 
durch den Überschuß an aktivem Wuchsstoff 
ae Ga mae oa induzierte, voriibergehende Einschrankung 








in geringem MaBe auch dann aus- 
zuwachsen, wenn die Koleoptile der Aktivierung gedeutet (PoHL, 1938). 


bereits vor der Keimung voll- é a . 
4 Daß die Größe der Aktivierung auch 


kommen entfernt wird. 
durch die normalerweise in der Koleoptile 


vorhandene Wuchsstoffmenge mitbestimmt wird, ist sehr wahrscheinlich. 
Eine nähere Erklärung zu diesem Induktionsvorgang selbst ist aber 
mit den aufgeführten Beobachtungen noch nicht gegeben. 


c) Die Bedeutung des Hemmstoffes bei der Wachstumsregulation. 

Außer dem Auxin ist über weitere spezifisch wirkende Zellstreckungs- 
regulatoren im Gramineenkeimling bisher nichts bekannt. Nachdem aber 
aus Maiskörnern ein die Streckung der Koleoptilzellen hemmender Stoff 
extrahiert werden konnte, wurde es wahrscheinlich, daß dieser Hemm- 
stoff bei der Regulation des natürlichen Wachstumsverlaufs ebenfalls 
von Bedeutung ist. Über seine Wirkungsweise wurde bereits durch oben 
beschriebene Versuche einiges in Erfahrung gebracht. 

Der aus Lanolinpaste einer Koleoptile seitlich zugeführte hemmende 
Wirkstoff erzeugt eine deutliche positive Krümmung, die nicht wie die 
Wuchsstoffkrümmung nach unten wandert, sondern dauernd lokal 
bleibt (Abb.8 u. 15). Diese Feststellung ist sehr wichtig; wir dürfen 
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darauf schlieBen, daB der Hemmstoff unabhängig von dem Wuchsstoff 
wirkt. Wiirde sein Einflu8 auf das Wachstum in einer Zerstérung oder 
Inaktivierung des basipetal wandernden aktiven Wuchsstoffes bestehen, 
so miiBte die durch ihn bewirkte positive Kriimmung nicht nur an der 
Pastenstelle, sondern ebenso deutlich auch unterhalb zu beobachten 
sein. Eine lokale Verringerung des Wuchsstoffes in der Koleoptile muß 
sich infolge seines streng polaren Transportes auf der ganzen Flanke 
unterhalb dieser Stelle auswirken. Die positive Krümmung wandert 
aber nicht, und somit kann auch die Wirkung des Hemmstoffes nicht 
auf einer Herabsetzung der Wuchsstoffversorgung beruhen. 

Die Wuchsstoffversorgung der Zellen und ihr Reaktionsvermögen 
auf diese verfügbare Hormonmenge sind die beiden das Streckungs- 
wachstum regulierenden Faktoren (s. S. 35). Da die Auxinkonzentration 
in den Zellen durch den Hemmstoff unbeeinflußt bleibt, kann seine 
Wirkung sich nur auf den zweiten Faktor beziehen. Durch den Hemm- 
stoff wird die Reaktionsfähigkeit auf den Wuchsstoff herabgesetzt. 

Noch eine zweite Überlegung schließt die Möglichkeit einer Zerstörung 
oder Inaktivierung des wirksamen Wuchsstoffes durch den Hemmstoff 
aus. Wenn die Wachstumshemmung durch eine Verminderung der Auxin- 
menge bedingt wäre, so müßte sie mit steigender Konzentration des 
Hemmstoffes ebenfalls zunehmen. Dieses ist aber nicht der Fall, was aus 
folgender Beobachtung hervorgeht. 

Eine gleiche wie in dem Versuch Abb. 13 benutzte Paste, welche in 
starker Konzentration Hemmstoff enthält, wurde im Krümmungstest 
untersucht. Nach dem seitlichen Ansetzen der Paste zeigten sich sehr 
bald positive Krümmungen, die aber nach 2 oder mehr Stunden wieder 
zurückgingen und bei mehreren Koleoptilen dann sogar deutlich negativ 
wurden. Während der hemmende Wirkstoff in geringen Konzentrationen 
an der Pastenstelle am stärksten hemmt (positive Krümmung, Abb. 8 
und 15), bleibt also bei einer höheren Konzentration die der Paste gegen- 
überliegende Flanke im Wachstum mehr zurück (negative Krümmung). 

Wie die Abb. 13 zeigt, ist die Zellstreckung durch die aufgelegte 
Paste stark gehemmt. Die negative Krümmung der Koleoptile kann 
also nicht durch eine Förderung bedingt sein, sie kommt vielmehr durch 
eine verstärkte Hemmung der der Paste gegenüberliegenden Seite zu- 
stande. In der pastenseitigen Koleoptilflanke befindet sich zwar die 
stärkere Konzentration des Hemmstoffes, diese wirkt aber weniger hem- 
mend als die schwächere Konzentration auf der Gegenseite; das heißt 
aber, daß die Wirkung des Hemmstoffes einer Optimumkurve folgt. 

Mit diesen Feststellungen, die sich auf die Wirkungsweise des Hemm- 
stoffes beziehen, ist über dessen etwaige Bedeutung beim normalen 
Wachstumsverlauf noch nichts ausgesagt. Es müßte zunächst gezeigt 
werden, ob dieser im Scutellum und Endosperm vorkommende Wirk- 


stoff überhaupt in den Wachstumsvorgang eingreift. 
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Oben (S. 267) wurde bereits die Vermutung ausgesprochen, daß der 
Hemmstoff während der Keimung des Maiskornes aus dem Endosperm 
in das Scutellum diffundiert. Durch eine frühzeitige Entfernung des 
Endosperms würde er demnach dem Keimling zu einem großen Teil 
genommen; dieser müßte dadurch aber ein anderes anfängliches Wachs- 
tum zeigen. Diese Folge- 
rung führte zu folgenden 
Versuchen: 

Maisembryonen mit 
ihren Scutellen aus unge- 
quollenen Körnern wur- 
den sorgfältig vom Endo- 
sperm isoliert. Nach 
gründlichem Spülen in 
abgekochtem Wasser wur- 
den sie im Impfkasten 
in Reagensröhrchen mit 
nahrstofffreiem 1%igem 
Agar gesetzt. Diese Be- 
handlung geniigte, um die 
meisten Kulturen steril 
zu behalten. Die Auf- 
zucht erfolgte bei 26° C. 





Abb.21. Im Dunkeln gezogene Maiskeimlinge. Das Endo- Ohnedie Kenntnis des 
sperm wurde vor dem Quellen entfernt. Links 2 Keim- = . 
linge mit Endosperm als Kontrollen. Das Mesokotylreicht hemmenden Wirkstoffes 

bis zum Pfeil. müßte man vermuten, 


daß diese Keimlinge, 
denen durch das Endosperm wichtige Wuchsstoff- und Nährstoffreserven 
genommen wurden, in ihrem Wachstum stark zurückbleiben würden. 
Für die Koleoptile und besonders für die Wurzel traf dieses auch zu, 
dagegen erfuhr aber das Mesokotyl eine übermäßig starke Streckung. 
Die Abb. 21 zeigt solche Keimpflanzen nach dem Durchbruch des Primär- 
blattes, also nach der Beendigung des Koleoptil- und Mesokotylwachs- 
tums. Die beiden Keimlinge links sind gleich alt und unter gleichen 
Bedingungen gewachsen, aber mit Endosperm. 

Während bei den Kontrollen kein Mesokotyl mit einer Länge von 
mehr als 6 cm beobachtet wurde, wuchs dieses bei den anderen Keim- 
pflanzen zuweilen bis zu 16cm heran. Die endospermlosen Keimlinge 
haben nicht mehr — wahrscheinlich weniger — Wuchsstoff zur Ver- 
fügung als die normalen. Daß sich ihr Mesokotyl trotzdem übermäßig 
streckt, darf also nicht durch eine größere Wuchsstoffversorgung erklärt 
werden ; dieses kann vielmehr nur die Folge des Ausfalls eines wachstums- 
hemmenden Faktors sein. Es kann kein Zweifel darüber bestehen, daß 
es sich hierbei um den im Endosperm lokalisierten Hemmstoff handelt. 
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Durch den Hemmstoffmangel des Embryos ist das Mesokotyl stärker 
streckungsfähig. Nachdem wir oben bereits gesehen haben, daß auch die 
Koleoptile auf den Hemmstoff nicht ohne Einfluß ist, war zu erwarten, 
daß sie auf das Fehlen dieses Wirkstoffes ebenfalls durch eine stärkere 
Streckung reagieren würde. Statt dessen 





bleibt aber die Koleoptile endospermloser EA 
Keimlinge kürzer als die der Kontrollpflanzen 
(Abb. 21). Da dieses geringere Wachstum 
aber auf einen durch die Entfernung des 
Endosperms bedingten Mangel an Wuchsstoff 
zurückgeführt werden muß — wie die Abb.22 
zeigen wird —, ist aus dem obigen Versuch 
nicht zu ersehen, ob der Hemmstoff auch 
normalerweise für das Koleoptilwachstum von 
Bedeutung ist. 

Aus den Abb. 19 und 20 durften wir 
schließen, daß das Wachstum des Mesokotyls ‘ 
im Dunkeln hauptsächlich durch den von der 
Koleoptile gelieferten Wuchsstoff bedingt ist 
(vAN OVERBEEK, 1936). Weiter zeigt die 
Abb. 22, daB bis zum 5. Tag der Keimung, ° 5 6 7 
das ist 2 Tage vor dem Durchbruch des Primär- Abb.22. Die Koleoptil- 
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und 


blattes, die Koleoptile — bei den normalen 
wie endospermlosen Keimlingen — selbst nur 
wenig gewachsen ist, daB sie in der Haupt- 
sache zunächst das Mesokotyl mit Wuchs- 
stoff versorgt hat. Wahrend dieses dadurch 
am 5. Tage der Keimung bereits die größte 
Streckung erfahren hat, bekommt die Koleo- 


Mesokotyllängen im Dunkeln 
gezogener Maiskeimlinge, ge- 
messen vom 5.—8. Tag der 
Keimung. Durchschnittlich am 
7. Tage erfolgte der Durchbruch 
des Primärblattes. Wachstums- 
kurve der Koleoptilen und des 
Mesokotyls von normalen Keim- 
lingen mit Endosperm Km und 
Mm; von Keimlingen ohne 
Endosperm Ko und Mo. 


ptile selbst, bei den normalen Keimlingen, 
ihren hauptsächlichsten Zuwachs in den beiden letzten Tagen. Die 
Koleoptilen der endospermlosen Keimpflanzen wachsen anfangs nicht 
schlechter; sie können aber diese letzte starke Streckung nicht mehr 
mitmachen, da ihnen offenbar zum Schluß der Reservewuchsstoff des 
Endosperms fehlt. 

Die Koleoptilen bleiben also den Kontrollen gegenüber kleiner (Abb. 21 
u. 22). Somit wirkt sich die Hemmung durch den Wuchsstoffmangel 
auf die Koleoptillänge stärker aus als die gleichzeitige Förderung infolge 
des — ebenfalls durch die Endospermentfernung bedingten — Hemm- 
stoffmangels. Daher ist eine fördernde Wirkung des Koleoptilwachstums 
in den obigen Versuchen nicht zu erkennen. Bei normaler Wuchsstoff- 
versorgung des Keimlings wäre aber ohne Zweifel festzustellen, daß die 
Koleoptile auf Hemmstoffmangel — in gleicher Weise wie das Mesokotyl — 
durch stärkere Streckung reagieren würde. 
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Nicht weniger auffällig als die Mesokotylstreckung wird durch die 
Entfernung des Endosperms das Wurzelwachstum beeinflußt. Nach dem 
3. oder 4. Tage der Keimung bekommen die Wurzeln keinen weiteren 
Zuwachs; sie haben dann meist nicht einmal eine Länge von 2 cm er- 
reicht (Abb. 21). 

Durch den Mangel an Hemmstoff werden nicht nur die Mesokotyl- 
und Koleoptilzellen, sondern auch die Zellen der Wurzel wuchsstoff- 
empfindlicher. Diese Steigerung der Re- 
aktionsfähigkeit durch Hemmstoffmangel 
ist im Effekt gleichbedeutend mit einer 
Vergrößerung der Wuchsstoffkonzentra- 
tion. Eine zusätzliche Auxinversorgung 
wirkt aber bekanntlich im Mesokotyl und 
in der Koleoptile wachstumsfördernd, in 
der Wurzel dagegen hemmend. Nun wird 
durch die Entfernung des Endosperms 
zwar nicht die Wuchsstoffmenge, wohl 
aber durch die gesteigerte Reaktionsfähig- 
keit die Wuchsstoffwirkung vergrößert. 
So bekommt durch den Mangel an Hemm- 
stoff die normale Wuchsstoffmenge eine 
überoptimale Wirkung, wodurch sie das 
Wurzelwachstum hemmt. 

Es entspricht der bedeutend größeren 
Wuchsstoffempfindlichkeit, daß sich der 
Hemmstoffmangel in der Wurzel stärker 





Abb.23. Das Endosperm wurde nach a ‘ 
zweitägigem Vorquellen entfernt. auswirkt als im Sproß. Das Mesokotyl 


der endospermlosen Keimpflanzen wird 
im Durchschnitt 21/,mal länger als bei den Kontrollen; das Wurzel- 
wachstum ist aber nach anfänglicher Hemmung später vollkommen 


unterdrückt. Wir dürfen somit umgekehrt schließen, daß durch die 
Gegenwart des Hemmstoffes das Wurzelwachstum nicht nur gefördert, 
sondern erst ermöglicht wird. 

Die Bezeichnung ,,Hemmstoff wurde gewählt bei der anfangs beob- 
achteten Wirkung auf die Koleoptilstreckung. Nun wissen wir, daß 
dieser Wirkstoff besser als Wuchsstoffantagonist bezeichnet worden wäre, 
da er dem Wuchsstoff entgegenwirkt und somit zwar den Sproß hemmt, 
die Wurzel aber fördert. Indem wir aber weiter vom ‚„Hemmstoff‘“ 
sprechen wollen, soll demnach diese Bezeichnung nicht auf das Wachstum 
bezogen werden, sondern auf die Wuchsstoffwirkung, denn diese ist 
sowohl im Sproß als auch in der Wurzel durch ihn gehemmt. 

Die Beeinflussung des Mesokotyl- und Wurzelwachstums mußte 
sich bei solehen Keimlingen, denen das Endosperm vor der Quellung 
genommen wurde, am ausgeprägtesten zeigen. Da aber mit der Keimung 
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der Hemmstoff in das Scutellum wandert, war von anderen Maisembryonen, 
die erst nach 2tägigem Vorquellen vom Endosperm isoliert wurden, ein 
normaleres Wachstum zu erwarten. Solche Keimlinge haben bereits 
mehr Hemmstoff zur Verfiigung, das Mesokotyl kann sich dadurch nicht 
so stark strecken, während die Wurzel dagegen besser wächst (Abb. 23, 
im Vergleich zu Abb. 21). 


Organlängen von Maiskeimlingen (Dunkelpflanzen) beim Durchbruch 
des Primärblattes. 


























Ohne Endosperm Mit Endo- 
sperm 
nicht vor-|1 Tag vor-|2 Tage vor-| (Kon- 
gequollen | gequoll gequoll trollen) 
Anzahl der Keimlinge . . . . . . . 29 36 30 31 
Durchschnittliche Länge der Koleoptile 

RS ds un 3,3 3,7 3,7 5,4 
Mittlere Abweichung der Einzelwerte 0,73 0,75 "0,61 0,91 
Mittlere Abweichung des Durchschnitts- 

a a a 0,13 0,12 0,13 0,18 
Durchschnittliche Lange des Mesokotyls 10,1 7,3 5,7 4,1 
Mittlere Abweichung der Einzelwerte. 2,35 1,78 1,76 1,52 
Mittlere Abweichung des Durchschnitts- 

tete. 018 ON 008 RZ 0,44 0,3 0,32 0,27 
Durchschnittliche ‚ Länge der Wurzel. 1,6 3,8 5,6 13,0 
Mittlere Abweichung der Einzelwerte. 2,02 1,93 2,39 3,0 
Mittlere Abweichung des Durchschnitts- 

ee. NT, ee ee a 0,36 0,32 0,43 0,54 


Die Abhangigkeit des Mesokotyl- und Wurzelwachstums von der 
Hemmstoffversorgung aus dem Endosperm geht am klarsten aus der 
Abb. 24 hervor. Die gezeichneten Keimpflanzen haben die in der Tabelle 
angegebenen durchschnittlichen Organlangen nach dem Durchbruch des 
Primärblattes. Da die Koleoptilen, die Mesokotyle und auch die Wurzeln 
der endospermlosen Keimlinge in diesem Stadium das Wachstum be- 
reits eingestellt haben, sind die angegebenen Werte (mit Ausnahme des 
Wertes der Wurzeln normaler Pflanzen) gleichzeitig die Endlängen. 

Die isolierten Keimlinge kommen in ihrem Wachstum dem der nor- 
malen Pflanze um so näher, je später die Entfernung des Endosperms 
erfolgt, je länger also der Stofftransport in das Scutellum ermöglicht ist. 
Aus einem Vergleich der Endospermkurven der Abb. 2 und 4 konnten wir 
schließen, daß in den ersten Tagen der Quellung reichlich Wuchsstoff aus 
dem Endosperm abgegeben wird. Diese Auxinreserven des Endosperms 
sind aber für das anfängliche Wachstum offenbar weniger wichtig, da auch 
die aus ungequollenen Körnern isolierten Embryonen in den ersten Tagen 
mit dem Vorrat des Scutellums durchaus wachstumsfähig sind. Viel 
wesentlicher für die normale Keimung erweist sich aus der Abb. 24 die 
gleichzeitige Versorgung des Embryos mit Hemmstoff. Nur mit dem 
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normalen Vorrat dieses die Wuchsstoffwirkung herabsetzenden Faktors 
ist ein normales anfängliches Wachstum möglich. Der Hemmstoff ver- 
hindert eine übermäßig starke Streckung des Mesokotyls, während die Wurzel 
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Abb. 24. 
Die durchschnittlichen Organlängen 
(aus der Tabelle) im Dunkeln gezoge- 
ner Maiskeimlinge beim Durchbruch 
des Primärblattes. J Endosperm von 
ungequollenem Korn, JJ von 1 Tag 
lang, I/II von 2 Tage lang vorgequol- 
lenem Korn entfernt, IV normale 
Keimpflanze mit Endosperm. 


erst durch seine Gegenwart befähigt wird, 
in die Länge zu wachsen. 

Die oben beschriebenen anormalen 
Wachstumsverhältnisse des Mesokotyls 
und der Wurzeln endospermloser Keim- 
linge wurden nur bei Dunkelpflanzen 
beobachtet. Im Lichtthermostaten ge- 
zogene isolierte Maisembryonen zeigen 
zwar eine im ganzen etwas gehemmte, 
aber sonst normale Entwicklung. Ihnen 
ist durch das Endosperm ebenfalls Hemm- 
stoff genommen worden. Trotzdem streckt 
sich ihr Mesokotyl nicht stärker, während 
die Wurzel aber besser, also gleichfalls 
normaler wächst. Der Lichtfaktor greift 
hier also wachstumsregulierend ein. In 
welcher Weise dieses geschieht, ist nicht 
ohne weiteres zu sagen. 

Als Ursache der Unterdrückung des 
Mesokotylwachstums werden verschie- 
dene Wirkungen des Lichtes angenom- 
men. Nach van OVERBEEK (1933) und 
Du Buy und NUERNBERGK (1934) soll 
es ein vorzeitiges „Altern“ (physikalisch- 
chemische Änderungen) der Zellwände 
bewirken und dadurch die Reaktions- 
fähigkeit auf Wuchsstoff herabsetzen. 
Die von mehreren Autoren angenommene 
Auxininaktivierung durch Lichteinfluß 
wird als eine weitere Erklärung für die 
Wachstumshemmung des Mesokotyls von 


Ince und Loomis (1937) angegeben. Diese Beeinflussung des Wuchs- 
stoffes und damit der Zellstreckung ist nach Avery, BURKHOLDER 
und CREIGHTON (1937) für das Auswachsen des Mesokotyls aber weniger 
wichtig als der Einfluß des Lichtes auf die Zellteilung. Sie nehmen 
— wie auch ARAKI und Hamapa (1937) — an, daß durch Bestrahlung 
ein Zellteilungshormon des Mesekotyls zerstört wird, wodurch dessen 
geringere Länge bei Lichtpflanzen in der Hauptsache bedingt sei. — 
Es ist vorstellbar, daß bei den endospermlosen Keimlingen trotz der 
durch den Hemmstoffmangel gegebenen Vorbedingung zu einer stärke- 


ren Streckung des Mesekotyls diese doch vollkommen durch oben genannte 





eines Wuchsstoffantagonisten und deren wachstumsregulatorische Bedeutung. 281 


‘aktoren unterdrückt wird. Mit dieser Annahme, daß die wachstums- 
fördernde Komponente des Hemmstoffmangels durch die genannten 
Wirkungen des Lichtes ausgeschaltet wird, ist also das normale Wachstum 
des Mesekotyls auch bei den endospermlosen Keimlingen zu erklären. 

Die Feststellung aber, daß die im Dunkeln vollkommen gehemmten 
Wurzeln am Licht fast normal wachsen, findet mit den bisherigen Beob- 
achtungen über die Wirkungen des Lichtes auf das Wurzelwachstum 
keine Erklärung. Es ist eine oft beschriebene Tatsache, daß das Aus- 
wachsen von Wurzeln an Stecklingen durch Belichtung gehemmt oder 
unterdrückt wird (DoRFMULLER und MeEvius, 1937). Dabei handelt es 
sich um wachstumsfähige Wurzeln, die gehemmt werden. Bei unseren 
Keimlingen liegen aber direkt umgekehrte Verhältnisse vor. Die Wurzeln 
sind — infolge des Hemmstoffmangels — ursprünglich nicht streckungs- 
fähig, erst durch die Lichtwirkung wird ihr Wachstum ermöglicht. Der 
Lichteinfluß bringt die Wurzel überhaupt erst in einen wachstums- 
fähigen Zustand. Eine Erklärung hierfür ist aber wohl am besten mit 
der Annahme einer Versorgung der Wurzel mit Hemmstoff gegeben, da 
wir ja gesehen haben, daß erst durch seine Gegenwart das Wurzel- 
wachstum möglich wird. Der durch die Entfernung des Endosperms 
bedingte Hemmstoffmangel müßte demnach dadurch aufgehoben sein, 
daß im jungen Keimling als Folge der Lichtwirkung neuer Hemmstoff 
entsteht. — Diese Annahme bedarf einer späteren genauen Untersuchung, 
da eine etwaige Bildung dieses Wuchsstoffantagonisten in grünen 
Pflanzenteilen für die Erklärung vieler anderer Wachstumskorrelationen 
von großer Bedeutung sein könnte. 


Schlußbemerkungen. 

Einige Folgerungen aus Ergebnissen der Arbeit sollen, da sie viel- 
leicht richtungweisend sein können, noch erwähnt werden. 

1. Daß der Streckungswuchsstoff in einer unwirksamen, aber leicht 
aktivierbaren Form vorkommen muß, ist in der letzten Zeit öfter ange- 
nommen worden. Es wurde hierbei der Begriff ,,Auxinvorstufe“ oder 
„Proauxin'' geprägt, womit in den meisten Fällen der in der vorliegenden 
Arbeit nachgewiesene inaktive Wuchsstoff des Gramineenkeimlings ge- 
meint ist. Diese Bezeichnungen sind unglücklich, da es sich bei dem für 
das Streckungswachstum neutralen Scutellumwuchsstoff nicht um eine 
Bildungsvorstufe des Auxins, sondern um eine vorübergehend inakti- 
vierte Form des im Endosperm bereits wirksam vorliegenden Wuchs- 
stoffes handelt. Die Inaktivierung im Scutellum und die Aktivierung 
in den Spitzenzellen der Koleoptile dürfen höchstwahrscheinlich als 
umgekehrte Vorgänge a:ıgesehen werden. 

2. Die Existenz des Scutellumwuchsstoffes als einer Wuchsstofform, 
die in streckungsfähigen Zellen wandert und gespeichert wird, ohne da- 
bei wirksam zu werden, ist biologisch so verständlich und überzeugend, 
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daß man dazu geführt wird, in Organen oder Geweben anderer Pflanzen 
neutralen Wuchsstoff ebenfalls als notwendig vorhanden anzunehmen. 
Bei dem plötzlichen Auftreten großer Wuchsstoffmengen in schwellenden 
und treibenden Knospen (ZIMMERMANN, 1936; Söpıne, 1937) und im 
Kambium der Bäume (Söpıne), handelt es sich möglicherweise um die 
Aktivierung eines während des Winters in den gleichen Zellen oder anders- 
wo gespeicherten inaktiven Wuchsstoffes. 

3. Der Seutellumwuchsstoff ist an frisch dekapitierten Koleoptil- 
zylindern zu testen; sein Nachweis gestaltet sich dadurch nicht schwie- 
riger als der des aktiven. Dieses mag leicht dazu führen, Organe oder 
Gewebe anderer Pflanzen ebenfalls und in gleicher Weise an der Avena- 
Koleoptile auf einen möglichen Gehalt an inaktiven Wuchsstoffen 
prüfen zu wollen. Ein solcher Test wird aber nur dann möglich sein, 
wenn diese vielleicht inaktiven Formen des Wuchsstoffes anderer Pflanzen 
mit dem Scutellumwuchsstoff in jeder Hinsicht übereinstimmen, was 
aber sehr fraglich sein dürfte. Vielleicht handelt es sich in solchen Fällen 
um eine tatsächliche Auxinvorstufe oder um verschiedene ungleich vor- 
gebildete Proauxine. Der Bildungsvorgang des wirksamen Wuchsstoffes 
aus solchen Vorstufen wird aber.mit größter Wahrscheinlichkeit anders 
verlaufen als die Aktivierung des Scutellumwuchsstoffes, der ja nur eine 
reversibel veränderte Form des Auxins ist. Ein inaktiver Wuchsstoff, 
der nicht vollkommen mit dem Scutellumwuchsstoff identisch ist, kann 
auch nicht in der gleichen Weise wie der letzte, d. h. durch die Funktion 
der Spitzenzellen einer Koleoptile, aktiviert werden. Die zum Nachweis 
des Scutellumwuchsstoffes brauchbare Avena-Koleoptile wird auf eine 
andere Form des inaktiven Wuchsstoffes sicher nicht reagieren. Eine 
beispielsweise in Baumknospen gespeicherte Auxinvorstufe ist wohl 
möglich nur an austreibenden Knospen nachzuweisen. 

4. Nachdem — den vorliegenden Versuchen entsprechend — der 
inaktive Wuchsstoff des Gramineenkeimlings vom aktiven Auxin ge- 
trennt werden kann, ist ein erster wichtiger Schritt getan, um den Ak- 
tivierungsvorgang in der Koleoptile kennenzulernen. Diese Trennung 
ist dadurch möglich, daß der Scutellumwuchsstoff ‚im Gegensatz zum 
aktiven, durch oxydierende Mittel nicht zerstört werden kann. Der 
Wuchsstoff verliert also mit der Aktivierung die Oxydationsfestigkeit. — 
Ein weiterer Punkt zur Klärung des Aktivierungsvorganges ist möglicher- 
weise auch die Feststellung, daß dieser von einer in der Koleoptile herr- 
schenden Polarität abzuhängen scheint. Um hier weiterzukommen, 
muß allerdings die Ursache dieser Polarität bekannt sein. Man wird dabei 
zunächst an elektrische Potentialdifferenzen denken, da diese bereits 
in der Koleoptile festgestellt wurden (CLARK, 1935; RAMSHORN, 1938). 
Nach den Ergebnissen RAMSHORN= ist aber eine direkte Abhängigkeit 
des Aktivierungsvermögens der Spitzenzellen von dieser Polarität kaum 
vorstellbar, da die Verteilung der elektrischen Potentialdifferenzen sich 
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mit der Wachstumsverteilung in der Koleoptile ändert. Die Regionen 
größerer Wachstumsgeschwindigkeiten sind anderen gegenüber stets 
elektropositiv. Weil nun das zonal stärkste Wachstum von der Basis 
zur Spitze fortschreitet, kann die elektrische Polarität nicht konstant 
bleiben, sondern muB sich im Laufe des Gesamtwachstums der Koleo- 
ptile sogar umkehren. Demgegeniiber zeigt sich aber die Wuchsstoff- 
aktivierung von einer stets gleichbleibenden Polaritat, sie ist immer nur 
in den apikalen Zellen der Koleoptile méglich. 

5. Das Auxin ist fiir die héhere Pflanze zweifellos ein bevorzugter 
Regulator des Wachstums. Je mehr dieses bekannt wird, desto eindeutiger 
zeigt sich aber auch, daB mit seiner Wirkung allein das normale Wachs- 
tum oder die vielfachen Korrelationen in der Pflanze haufig nicht zu 
erklaren sind. Die eigentliche Harmonie des Wachstums beruht auf einem 
Gegenspiel von fördernden und hemmenden Wirkungen. Hormonal ver- 
vrsachte Wachstumshemmungen sind fiir die normale Entwicklung ebenso 
Bedingung wie die Wachstumsférderung durch den Wuchsstoff, das 
haben viele Arbeiten der letzten Jahre bewiesen. Von diesem Gesichts- 
punkt aus gesehen diirfen wir dem in der vorliegenden Arbeit gebrachten 
Nachweis eines Wuchsstoffantagonisten im Maiskeimling wahrschein- 
lich eine allgemeinere Bedeutung beilegen, als aus den Versuchen direkt 
zu ersehen ist. Wenn auch dieser Stoff sich als fiir den Gramineen- 
keimling spezifisch erweisen sollte, so ist dennoch môglich, daB doch 
das gleiche, die Wirkung des Wuchsstoffes hemmende Prinzip auch in 
anderen Pflanzen wirksam ist. 


Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

1. Vom Endosperm und Scutellum isolierte Maisembryonen benötigen 
zu ihrer normalen und anfanglichen Entwicklung den Reservewuchsstoff 
des Kornes. 

2. Im Keimungsstadium kann der natiirliche Wuchsstoff nicht durch 
Heteroauxin ersetzt werden; in diesem Falle sind die beiden Streckungs- 
hormone physiologisch ungleichwertig. 

3. Das Maisscutellum enthält inaktiven Wuchsstoff, der an isolierten, 
frisch dekapitierten Avena-Koleoptilen getestet werden kann. 

4. Dieser inaktive Scutellumwuchsstoff ist in Alkohol, Äther, Chloro- 
form und Wasser löslich, er ist hitzebeständig, wird aber im Gegensatz 
zu aktivem Wuchsstoff durch Behandlung mit Perhydrol nicht zerstört. 

5. Das Auxin des Endosperms wandert als Folge der Quellung in das 
Scutellum, wird hier inaktiviert und kann jetzt in der Koleoptile akro- 
petal transportiert werden. — Auch für aktiven, natürlichen Wuchsstoff 
wurde bei hoher Konzentration ein langsamer Apikaltransport nachge- 


wiesen. 
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6. Die Koleoptilzellen speichern den inaktiven Scutellumwuchsstoff, 
von dem die Spitze in der Zeiteinheit stets eine bestimmte Menge ak- 
tiviert. Diese begrenzte Aktivierungsfähigkeit der apikalen Zellen ist 
ein wichtiger Regulationsfaktor der Koleoptilstreckung. 

7. Die Aktivierung wird beeinflußt durch die in der Koleoptile be- 
reits vorhandene Menge an aktivem Wuchsstoff; ferner ist das Alter 
der Zellen mitbestimmend. 

8. Alle Koleoptilzellen können bis zu einem gewissen Grade der Alte- 
rung den Scutellumwuchsstoff aktivieren. Daß diese Funktion aber 
stets nur von den apikalen Zellen ausgeführt wird, muß die Folge einer 
in der Koleoptile herrschenden Polarität sein. 

9. Mit dem Alter der Zellen erfolgt sowohl ein Nachlassen der Akti- 
vierungsfähigkeit als auch eine Abnahme des Reaktionsvermögens auf 
die gelieferte Wuchsstoffmenge. Beide Faktoren sind gleichzeitig an 
der Begrenzung des Koleoptilwachstums beteiligt. 

10. Von außerordentlicher Bedeutung für das regulierte Wachstum 
des jungen Maiskeimlings erwies sich ein aus Endosperm und Scutellum 
extrahierter Stoff, der als Wuchsstoffantagonist (,,Hemmstoff‘‘) zu 
werten ist. er 

11. Dieser Hemmstoff vermindert das Reaktionsvermögen der Zellen 
auf Wuchsstoff, hemmt somit die Mesokotyl- und Koleoptilstreckung, 
fördert oder ermöglicht aber das Wurzelwachstum. 

12. Der Hemmstoff diffundiert in der Koleoptile unpolar. Seine 
Wirkung folgt einer Optimumkurve. Er wird wahrscheinlich unter dem 
Einfluß des Lichtes gebildet. 
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Kurze Mitteilungen. 
(Aus dem Botanischen Institut der Universität Kôln.) 


ZUR ANALYSE DER POSITIVEN UND NEGATIVEN 
PHOTOTROPISCHEN KRUMMUNGEN. 


(Vorläufige Mitteilung.) 
Von 


Marca WILDEN. 
(Eingegangen am 28. Juli 1939.) 


Die Koleoptile von Avena sativa reagiert auf kurze, einseitige Be- 
lichtung, je nach der Stärke des Lichtreizes, positiv oder negativ photo- 
tropisch. Mit den Lichtkrümmungen ist eine bestimmte Verteilung 
des Wuchsstoffes in der Koleoptile verknüpft, die bis heute nur lücken- 
haft bekannt war. Auf Grund der bisher angestellten Versuche konnte 
man sich kein vollständiges.Bild von der Wirkung des Wuchsstoffes 
bei den phototropischen Krümmungen machen. Eine vergleichende 
Untersuchung der Wuchsstoffverteilung sowohl bei positiven als auch 
negativen Lichtkrümmungen war dringend notwendig. 

Die Versuche lassen sich nur mit ganzen Koleoptilen durchführen, 
weil dekapitierte sich nicht mehr negativ krümmen, auch wenn sie bereits 
die physiologische Spitze regeneriert haben. Ebensowenig krümmen 
sich Koleoptilstümpfe, die mit Auxin oder Heteroauxin versehen worden 
sind. 

Nur mit der Methode von WENT (1928) läßt sich demnach bestimmen, 
ob auch bei der negativen Krümmung eine Wuchsstoffdifferenz zwischen 
der belichteten und der im Schatten liegenden Seite der Koleoptile 
vorhanden ist. Jedoch fängt man nach der Arbeitsvorschrift von WENT 
die Wuchsstoffmengen ab, die in der ganzen Zeitspanne, während der 
die Koleoptilspitzen auf Agar stehen, zwischen ihren Licht- und Schatten- 
seiten ungehindert verschoben werden und aus den beiden Seiten heraus- 
diffundieren. Wie sich später erweisen wird, ist es aber wichtig zu 
wissen, wieviel Auxin an der Licht- und Schattenseite in einem bestimmten 
Zeitpunkt vorhanden ist, und welche Menge Auxin maximal transportiert 
wird. Dazu werden folgende spezielle Methoden angewandt. 

Koleoptilen, die 1,6—2,0 cm lang sind, werden mit verschiedenen 
Lichtmengen total belichtet, wodurch sich positive und negative Krüm- 
mungen erzielen lassen. Nach der Belichtung kommen die Koleoptilen 
auf einen Klinostaten. 20—30 Min. später werden die 0,2 cm langen 
Koleoptilspitzen unter dem Binokular halbiert, und dadurch der be- 
lichtete von dem beschatteten Spitzenteil getrennt. Jede Halfte kommt 
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einzeln auf ein Agarblöckchen von der Größe 2x 2x 1 mm und bleibt auf 
ihm 2 Stunden stehen. Diese Agarblöckchen werden auf Koleoptil- 
stiimpfen getestet, die nach ScHNEIDER und Went (1938) zweimal 
dekapitiert waren (insgesamt 0,5 cm). 

Bei der zweiten Untersuchungsart bleiben die 0,2 cm langen Koleoptil- 
spitzen ungeteilt. 20—30 Min. nach dem Belichten werden die Spitzen 
der Koleoptilen direkt mit der Licht- oder Schattenseite mittels eines 
Gelatinetröpfchens seitlich auf einen Koleoptilstumpf aufgeklebt. Nach 
110 Min. werden die Krümmungen der Testkoleoptilen gemessen. 

Durch die erste Methode wird die Wuchsstoffmenge ermittelt, die 
20—30 Min. nach der Belichtung in der Schatten- und Lichthälfte vor- 
handen ist. Die Trennung der beiden Hälften voneinander schließt 
einen späteren Transport des Wuchsstoffes aus. Die Versuche ergeben, 
daß sich die Wuchsstoffmengen von Licht- und Schattenhälfte bei der 
ersten negativen phototropischen Krümmung, die zuerst untersucht 
wurde, wie 58:42 verhalten. Da aus reichem Versuchsmaterial nur die 
Versuchsbefunde gewertet wurden, bei denen die Kontrollkoleoptilen zu 
100% negativ gekrümmt waren (durchschnittlich 15, maximal 30°), 
ließen sich im Gegensatz zu Asana (1938) gleichmäßige Ergebnisse er- 
zielen (siehe unten). So schien die Methode geeignet, auch die Wuchs- 
stoffverteilung bei der ersten positiven phototropischen Krümmung 
eingehender, als es bisher möglich war, zu untersuchen und auch die 
Wuchsstoffverteilung bei der zweiten positiven Krümmung zu bestim- 
men, über die noch nichts bekannt ist. 

Die erste positive Krümmung wird durch eine Belichtung von 100 Lux 
x 15 Sek. erzeugt. Obwohl ihr Krümmungsausmaß bedeutend größer 
ist als bei der ersten negativen, so ist doch auch hier nach 20—30 Min. 
das Verhältnis der Wuchsstoffmengen beider Koleoptilhälften erstaun- 
licherweise 58:42. Nur enthält jetzt die dem Licht abgewandte Seite 
die größere Menge! Das gleiche ergibt sich bei der zweiten positiven 
phototropischen Krümmung, die man durch eine Belichtung der Koleo- 
ptile von 3000 Lux x 50 Sek. erreichen kann. 

Wendet man die zweite Methode an, so erhält man ganz andere 
Ergebnisse. Nunmehr sind die Krümmungen der Testkoleoptilen die 
Reaktion auf die Wuchsstoffmengen, die 130—140 Min. lang aus den 
Licht- bzw. Schattenseiten der Koleoptilspitzen herausdiffundieren. 
Diese Zeit von 130—140 Min. setzt sich zusammen aus den 20—30 Min. 
zwischen Belichtung und Dekapitation und 110 Min., während der die 
Koleoptilspitzen auf den Testkoleoptilstümpfen aufgeklebt waren. In 
der ganzen Zeit kann der Wuchsstoff von der Licht- zur Schattenseite 
bzw. umgekehrt transportiert werden. Die Tabelle zeigt die Ergebnisse, 
die mittels dieser Versuchsanordnung gefunden wurden. 

Die weiter oben bezeichnete erste Versuchsreihe gibt das Verhältnis 
der Wuchsstoffmengen zueinander an, die 20 Min. nach der Belichtung 
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aus der Licht- und Schattenhälfte der Koleoptilspitze zu testen waren. 
Sowohl bei der ersten als auch bei der zweiten positiven Kriimmung 
ist das Verhältnis L : S = 42 : 58. Die erste negative Kriimmung ergibt 
bei gleichbleibenden Zahlen 

‚Verhaltnis ‚der das umgekehrte Verhältnis 
Krümmungen | Lichtmengen | gen von Licht- und für die belichtete und un- 
130-140 Min. belichtete Hälfte der Koleo- 
Lux x Sek. L:8 ptilspitze. Dagegen erhält 


1. Positive .| 100 x 15 17 : 83 man nach der zweiten 
1. Negative . . | 380 x 30 62 : 38 Versuchsanordnung außer- 


2. Positive . . | 3000 x 50 36 : 64 ordentlich voneinander ver- 

schiedene Verhältniszahlen. 
Den Wuchsstoffunterschieden, die sich innerhalb 130—140 Min. ein- 
gestellt haben (bei der ersten positiven Kriimmung 66%, bei der 
ersten negativen 24%, bei der zweiten positiven 28%), entsprechen die 
nach ungefähr 4 Stunden gemessenen Kriimmungen, die durchschnittlich 
bei der ersten positiven Kriimmung 50°, bei der ersten negativen 15° 
und bei der zweiten positiven 20° erreichen. Bei der negativen Krümmung 
verhalten sich, wie die Tabelle. vorweist, die Wuchsstoffmengen auf 
Licht- und Schattenseite wie 62 : 38. Asana hätte mit seiner Versuchs- 
anordnung diese Zahlen finden müssen, wenn er nur solche Versuche 
gewertet hätte, in denen sich die Kontrollkoleoptilen zu 100% negativ 
krümmten! 
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DIE BEDEUTUNG DER CAROTINOIDE 
FÜR DIE LICHTAUSNUTZUNG BEI DER PHOTOSYNTHESE. 


(Vorläufige Mitteilung.) 


Von 
K. MorHes, I. Baatz und H. SAGROMSKY. 


(Eingegangen am 8. August 1939.) 


Eine der auffälligsten, aber inden Grundzügen noch immer ungeklärten 
Erscheinungen der pflanzlichen Organisation ist die ständige Begleitung 
der Chlorophylle durch Carotinoide in den der Photosynthese dienenden 
Apparaten. Da bisher noch kein Fall bekannt geworden ist, daß Zellen, 
die frei sind von Chlorophyllen und den verwandten photosynthetisch 
wirksamen Porphinderivaten (Bakteriochlorophyll, Phycocyan, Phyco- 
erythrin), die jedoch Carotine enthalten, zur CO,-Assimilation im Lichte 
fähig sind, darf man wohl annehmen, daß den Chlorophyllen eine spezifi- 
sche Rolle zufällt, und daß die Carotinoide diese Rolle nicht zu übernehmen 
vermögen. Hieraus zu folgern, daß die Chlorophylle eine wesentlichere 
Rolle als die Carotinoide spielen, wie das auch in der Bezeichnung ‚‚Haupt- 
und Nebenpigniente“ zum Ausdruck kommt, ist wohl verfrüht. Es ist 
zu wenig beachtet worden, daß die Chlorophylle ebensowenig ohne 
Carotinoide eine assimilatorische Leistung zeigen. Dieser Fall scheint 
in der Natur nicht verwirklicht zu sein. Das legt nahe, eine engere Be- 
ziehung zwischen beiden Pigmenten zu vermuten, die entweder auf der 
sensibilisatorischen Übertragung von Lichtenergie von dem einen auf 
den anderen Farbstoff oder auf einem spezifisch chemischen Wirken 
beruhen kann, das etwa auf die Erhaltung des aktiven Zustandes des 
Chlorophylls hinzielt. 

Zunächst steht das Problem der Lichtausnützung durch die Caroti- 
noide im Vordergrund. 

Bereits die Untersuchungen von O. WarBurG haben durch den 
experimentellen Beweis einer starken Ausnützung des absorbierten 
blauen und grünen Lichtes seitens der Grünalge Chlorella wahrscheinlich 
gemacht, daß die gelben Farbstoffe an der Photosynthese mit beteiligt 
sind: ‚Offenbar ist auch die von den gelben Farbstoffen absorbierte 
Energie photosynthetisch wirksam, aber mit schlechterer Ausbeute, als 
die von dem Chlorophyll absorbierte Energie.‘ Auch aus den Veröffent- 
lichungen von Burns kann das gleiche erschlossen werden. Nun fanden 
MOoNTFORT und seine Schüler (Scumipt), daß braune Meeresalgen, die ein 
besonderes Carotinoid, das Fucoxanthin, enthalten, in extremem Maße 
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blaues und griines Licht auszuniitzen imstande sind, so daB diese Pflanzen 
als ausgeprägte Carctinoidtypen erscheinen und auch den grünen Algen 
gegenübergestellt werden. Montrort ermittelte die assimilatorische 
Leistung durch Bestimmung der Sauerstoffausscheidung mittels der 
WINKELER-Methode, die in Gegenwart von organischen Ausscheidungen 
der Algen leicht zu Fehlern führen kann; er bediente sich zum Teil 
mehrschichtiger Gewebe, in denen die Absorption des Lichtes durch den 
assimilatorischen Apparat schwer zu ermitteln ist. Da wir in unserem 
Laboratorium über Erfahrungen verfügen, die es uns gestatten, ein- 
zellige, braungelbe Plankton-Diatomeen aus dem Meere artrein zu 
kultivieren, waren wir in der Lage, die Montrortschen Angaben an einem 
einfachen Objekt zu überprüfen. 


Wir gingen dabei auf verschiedenen Wegen vor. Da es nahelag, eine 
etwaige bevorzugte Blauausnützung durch diese Diatomeen auf eine 
besondere Aktivierung des Protoplasmas seitens der angeregten Caroti- 
noidmoleküle zurückzuführen, also nicht auf eine unmittelbare Wirkung 
auf das assimilatorische System, kam es uns darauf an, in mehrtägigen 
bis mehrwöchentlichen Kulturversuchen das Wachstum in energie- 
gleichem monochromatischem ‚Lichte zu verfolgen. Hier soll nur von 
Versuchen in Rotlicht (Filterung des Osram D-Lampen-Lichtes durch 
Schottfilter RG 1, BG 21, Leitungswasser; Schwerpunkt bei À — 675) 
und im Blaulicht (Nitra-Lampe BG 12, Leitungswasser ; Schwerpunkt bei 
2 = 440) die Rede sein. 

Biddulphia sinensis zeigte eine tägliche Vermehrung für Rot: Blau 
wie 1:1,5, wobei in einer gutwüchsigen Kultur jede Zelle sich etwa in 
2 Tagen einmal teilte. C'oscinodiscus excentricus z. B. zeigte eine geringere 
Blauausnützung (1 : 1,2), die aber noch weit über der der Grünalgen 
lag. Auffällig war, daß Biddulphia im langfristigen Versuch bei rotem 
Licht oft ausgesprochene Degenerationserscheinungen zeigte und dann 
auch die Teilungsrate minderte, während sie im energiegleichen Blau 
lange, gesunde Zellketten ausbildete. C'oseinodiscus zeigte diese Rot- 
empfindlichkeit nicht. 

Ferner zeigte Biddulphia bei Lichtwechsel von Blau zu Rot eine auf- 
fällige kurzfristige Depression der Leistung und beim Wechsel von Rot 
zu Blau eine schockartig gesteigerte Zellteilung. Wir haben diese Beob- 
achtungen ergänzt und kontrolliert durch Ermittelung der Stoffproduk- 
tion im langfristigen Versuch (Bestimmung des organisch gebundenen 
Kohlenstoffs) und der assimilatorischen Ausbeute im Kurzversuch. Dabei 
bedienten wir uns der manometrischen Methode. Sie gestattete längere 
Beobachtungsreihen mit kurzfristigen O,-Bestimmungen. Es wurden 
nur solche Diatomeen verwendet, die im lang dauernden Versuch weder 
durch das Schütteln der Atmungströge noch durch Carbonat - Puffer 
(als CO,-Lieferanten) Schädigungen zeigten. 
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Vor den eigentlichen Assimilationsversuchen mußten wir uns eine 
Vorstellung von der Wirkung des Lichtes auf die Atmung verschaffen. 
Montrort und FÖCKLER haben neuerdings eine starke Stimulierung 
der Atmung in chloroplastenhaltigen und -freien Geweben behauptet 
(vgl. auch Gessner). Es lag nicht in unserer Absicht, das Problem der 
Lichtatmung erschöpfend zu behandeln. Wir prüften deshalb allein 
solche Lichtintensitäten und -qualitäten (sichtbarer Spektralbereich), 
die für unsere Assimilationsversuche Bedeutung hatten. Bei sorgfältigem 
Ausschluß aller Erwärmung der Atmungskammern durch Filterung des 
Lichtes mit Robonglas, durch direkte Kühlung der Lampen, deren Wasser- 
strom von dem des Wasserbades der Atmungströge getrennt war, gelang 
es uns nicht, bei submers lebenden Pilzen, Bakterien, Wurzeln einen 
Lichteinfluß auf die Atmung festzustellen. Hier stehen unsere Befunde 
in Widerspruch zu denen Montrorts, bestätigen jedoch die Schlüsse 
von Lyon, die er in seinem kritischen Sammelreferat zieht. 

Bei künstlicher Anfärbung mit fluoreszierenden Farbstoffen (Eosin, 
Erythrosin) konnte dagegen im Licht die bekannte Steigerung des O,- 
Verbrauches beobachtet werden. Chloroplastenhaltige Algenzellen und 
Gewebe höherer Pflanzen zeigten durchweg nach Belichtung einen ge- 
steigerten Sauerstoffverbrauch im Vergleich zu solchen Zellen, die an- 
haltend verdunkelt worden waren. Dabei durfte die Lichtperiode nicht 
beliebig kurz gewählt werden. Und es gelang der Beweis, daß diese 
Atmungssteigerung eine direkte Folge der Anreicherung von Assimila- 
tionsprodukten, d.h. von Atmungsmaterial, ist. So zeigte starkes Licht 
nur dann eine kräftige Nachwirkung, wenn vorher eine intensive Photo- 
synthese möglich gewesen war. Wurde diese z. B. durch geringe CO,- 
Konzentrationen gehemmt, war auch die Nachwirkung entsprechend 
gering. Die Lichtintensität hat jedenfalls keinen unmittelbaren Einfluß 
auf die Atmung in der folgenden Dunkelperiode. 

F6cKLER hatte auch beobachtet, daß submers gehaltene Wedel von 
Hautfarnen (Trichomanes) bei starker Beleuchtung Schädigungen er- 
litten (,,Sonnenstich‘) und dabei im Licht eine höhere ,,Atmung als 
im Dunkeln aufwiesen. Nach unseren Beobachtungen wird es sich in 
erster Linie um eine photodynamische Wirkung handeln, die von den 
Chloroplastenpigmenten dann ausgeht, wenn die von ihnen aufgenom- 
mene Lichtenergie nicht an den Akzeptor CO, weitergegeben werden 
kann (vgl. Noack). Es empfiehlt sich bei solchen Erscheinungen den 
Begriff Atmung scharf abzugrenzen vom Sauerstoffverbrauch schlecht- 
hin; denn der Sauerstoff wird unter solchen Umständen nicht völlig 
zur totalen Oxydation von Atmungsmaterial, sondern zur Oxydation 
von Protoplasma, von Pigmenten usw. verwendet. Obwohl wir nicht 
soweit gehen wollen, alle Schädigungen des assimilatorischen Apparates 
durch starkes Licht auf denselben Mechanismus zurückzuführen, dürfte 
doch von Interesse sein, daß wir typische ‚„Sonnenstichphänomene“ 
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durch erneute CO,-Gabe beseitigen konnten. Die übermäBige Strahlung 
wird eben erst dann gefahrlich, wenn die natiirliche Ablenkung der Energie 
auf die Kohlensäure durch deren Mangel unmöglich wird. Das ist be- 
sonders der Fall bei SüBwasserpflanzen, die eine stärkere Carbonat- 
pufferung ihres Mediums im allgemeinen ohne Schädigung nicht gestatten. 
Hier liegt ein groBer methodischer Vorzug der Salzwasserorganismen. 

Ob nun die Atmung grüner Pflanzen während der Belichtung ebenso 
groB ist wie kurz danach, bleibt noch immer unbewiesen. Es gibt bisher 
keine brauchbare Methode, dieses Problem zu bewältigen. Es ware 
durchaus denkbar, daB die Atmung durch intermediäre Assimilations- 
produkte, die labil und reaktionsfähig sind, noch mehr gefördert wird als 
durch die fertigen Assimilate. 

Wenn wir die unmittelbar nach der Belichtung ermittelte Dunkel- 
atmung in Anrechnung bringen, verhält sich die Assimilation bei intensi- 
tätsgleichem Rot und Blau bei Chaetoceras simplicia centrosperma wie 
1: 1,2, bei grünen Algen (Cladophora, Enteromorpha) wie 1 : 0,7. 

Danach nutzen die braungelben Diatomeen auch in der Photosynthese 
das Blaulicht bedeutend besser aus als die Griinalgen. Es hat sich weiter 
gezeigt, daß — ganz ähnlich’ wie bei dem Vermehrungsversuch — die 
Diatomeen untereinander sich bei der Ausnützung des monochromatischen 
Lichtes nicht gleich verhalten. Andererseits besitzt dieselbe Art (Grün- 
algen) bei gleicher Vorgeschichte unter dem Wechsel äußerer Bedingungen 
(Temperatur usw.) keinen konstanten Rot: Blau-Quotienten. Damit 
dringen wir bereits tiefer in das Wesen der Lichtausnützung ein, deren 
quantitative Bewertung bei dem stark subjektiven Bezug auf grüne und 
braune Farbe nun nicht mehr präzis genug möglich ist. Wir müssen uns 
einen genaueren Begriff von den wirklichen Absorptionsverhältnissen 
der Organismen verschaffen. Bisher benutzte man hierzu meist Farb- 
stoffextrakte, die die Assimilationspigmente enthielten. Ihr Absorptions- 
verhalten wurde dem der lebenden Organismen gleichgesetzt. Gegen diese 
Methode müssen wir aber auf Grund unserer Beobachtungen ernste 
Bedenken äußern. Die bekannte schnelle Verfärbung der braunen Dia- 
tomeen gegen Grün, die bei jeder Art irreversibler Schädigung der Zellen 
beobachtet: werden kann, und die schon verschiedentlich gedeutet wurde, 
spricht dafür, daß die Carotine und Chlorophylle in der lebenden Zelle 
in anderem Zustande vorhanden sind als im Extrakt. Damit verschmilzt 
die Frage nach der Lichtausnützung mit der nach der molekularen und 
mizellaren Struktur der Chloroplasten, und es erscheint uns wahrschein- 
lich, daß die Carotinoide mit dem Chlorophyll in gesetzmäßiger Weise 
benachbart sind, wobei es gleichgültig ist, ob es sich um echte Bindung 
oder um Adsorption oder um ähnliches handelt. Vielleicht deutet auf 
solche Strukturbedingungen auch die Abhängigkeit des Rot: Blau- 
Quotienten von der Temperatur hin. Hier begegnen wir uns mit den 
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neuesten Versuchen von SEYBOLD und Hanson, die unter anderem auf 
Grund physikalisch -physiologischer Studien über das Lichtklima am 
Assimilationsort zu Feststellungen gelangt sind, die fiir unsere weitere 
Arbeit größte Bedeutung erlangen. 
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[Aus dem Botanischen Institut der Universität Königsberg (Pr).] 
PHOTOPERIODIZITÂT BEI ZENTRISCHEN DIATOMEEN. 


Von 


ALFRED RIETH. 
(Eingegangen am 16. August 1939.) 


Die Tatsache, daB Mitosen nicht zu jeder Tageszeit gleich häufig zu 
finden sind, ist lange bekannt. Jeder zytologisch Arbeitende muB für 
sein Objekt, wenn er bestimmte Teilungsstadien fassen will, die giinstigste 
Fixierungszeit feststellen. Spezialuntersuchungen über Periodizität der 
Kern- und Zellteilung liegen jedoch nur wenige vor. Die Ursache der 
Tagesrhythmik ist umstritten. KARSTEN glaubt auf Grund seiner Ver- 
suche mit Zea mays (1915) und mit verschiedenen Algen (1918) einen 
Lichteinfluß auf die Tagesperiodizität annehmen zu können. STÄLFELT 
(1919; 1920) kann eine entscheidende Lichtwirkung bei Pisum nicht 
finden. Beide Beobachter stimmen jedoch darin überein, daß eine Rhyth- 
mik der Zellteilung besteht. TiscHLER (1922) schreibt zusammenfassend : 
„Der Zeitpunkt der Teilung dürfte also jedenfalls in der freien Natur 
wechseln. Und wir sind so noch weit von der Erkenntnis wirklicher Ge- 
setzmäßigkeit entfernt.‘ 

Die bisherigen Untersuchungen sind an fixiertem, gefärbtem Material 
durch Auszählen der in den Präparaten enthaltenen Mitosen durchgeführt. 
Damit ist der Nachteil verbunden, daß die Vorgänge nur in Augenblicks- 
bildern gefaßt werden und die Beobachtung von Versuchsreihen über 
längere Zeit sehr schwierig wird. Dazu kommt, daß meist mit vielzelligen 
Pflanzenteilen gearbeitet wird, bei denen stets mit Regulationen inner- 
halb des Gewebes zu rechnen ist, so daß die beeinflussenden Außen- 
faktoren nicht klar in Erscheinung treten. Zunächst scheinen daher 
Lebendbeobachtungen an Einzellern zur Klärung der Probleme geeigneter. 
Ich teile einige Beobachtungen mit, die über Zellvermehrung in Kulturen 
von Biddulphia sinensis und Coscinodiscus Granii gemacht wurden. 

Ich stellte mit 3stündigem Abstand die Zellzahl in mit 5 Ausgangs- 
individuen besetzten Kulturschalen fest. Schon der erste Versuch bei 
Tageslicht, auf einer gegen Norden gelegenen Glasveranda, ergab eine 
deutliche Tagesperiodizität der Vermehrung. Am Tage wurden anstei- 
gende Zellzahlen gefunden, während der Nacht ist die Zunahme wesent- 
lich geringer. Das Vermehrungsmaximum liegt am Tage. Zur Entschei- 
dung der Frage, ob es sich um eine Lichtwirkung handelt, dienten zahl- 
reiche Versuche bei künstlichem Licht mit verschiedenem Tag-Nacht- 
Rhythmus. Die Kulturen standen in Kammern unter einer wasser- 
gekühlten 300 Wattlampe. Zur Vermeidung von Störungen durch die 
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zum Zählen während der Dunkelperiode nôtige Beleuchtung genügt es, 
zu Beginn und zu Ende der Nacht zu zählen. Die Temperatur war weit- 
gehend konstant. Bisher wurde geprüft : 

1. 12 Stunden Tag — 12 Stunden Nacht. 
. 18 Stunden Tag — 6 Stunden Nacht. 


tw 


3. 21 Stunden Tag — 3 Stunden Nacht. 
4. 6 Stunden Tag — 6 Stunden Nacht im Wechsel. 
5. Dauerlicht. 


Jeder Versuch wurde sowohl für Biddulphia sinensis als auch für 
Coscinodiscus Granii in 10 Parallelkulturen ausgeführt und mindestens 
5 Tage beobachtet. 


Das Maximum der Zellvermehrung lag stets in der Hellperiode, das 
Minimum in der Nacht, unabhängig von der Tageszeit. Besonders klar 
kommt die Beziehung in Versuch 4 zum Ausdruck. Innerhalb eines 
Tages liegen 2 Maxima und 2 Minima. Die Dreistundennacht (Versuch 3) 
jedoch scheint nicht mehr in der Lage zu sein, sich durchzusetzen. Die 
Vermehrungskurve wird unruhig, es treten mehrere Maxima auf, die 
Minima liegen nicht mehr genau in der Dunkelperiode, wenngleich eine 
Wirkung noch erkennbar ist. 


In Dauerlicht verhalten sich Biddulphia sinensis und Coscinodiscus 
Granii nach den vorliegenden Ergebnissen verschieden. Biddulphia ist 
im Wachstum stark gehemmt. Coscinodiscus zeigt bei der bisherigen Ver- 
suchsanstellung zwar ein Abklingen des Rhythmus; dafür ist aber das Auf- 
treten einer bemerkenswerten Chromatophorenwanderung zu beobachten. 
Von der normalen diffusen Verteilung gehen die Chromatophoren in eine 
„Ruhestellung‘ über. Sie liegen dann zu kleinen Häufchen geklumpt 
in 2 perlschnurartigen Kränzen in den aus Discus und Schalenmantel 
gebildeten Winkeln. Die Discusfläche ist völlig frei. Der Vorgang ist 
von der bekannten Tatsache zu unterscheiden, daß die Chromatophoren 
der Diatomeen aus der normalen ,,Peristrophe bei übermäßig starker 
Belichtung in die ,,Systrophe“ übergehen. Bei dieser handelt es sich 
um das Ergebnis eines, bei Bestehenbleiben der Beleuchtungsverhältnisse, 
nicht reversiblen Wanderns der Chromatophoren von der Wand zum 
Kern, den sie dicht umhüllen. Bei der hier geschilderten ,,Ruhestellung*‘ 
wird dagegen der Kern völlig freigestellt; dazu ist der Vorgang bei 
gleichbleibendem Licht rhythmisch. Bringt man Individuen, die bei 
12stiindigem Lichtdunkelwechsel kultiviert wurden, zu Beginn der Tag- 
periode in Dauerlicht, so setzt nach 12 Stunden zu der Zeit, zu der sie 
bisher Nacht bekamen, die Chromatophorenwanderung ein. Etwa 
2 Stunden später befinden sich die Plastiden in der beschriebenen Ruhe- 
stellung. Nach weiteren 12 Stunden ist die Verteilung der Chromato- 
phoren wieder normal. Verfolgt man den Vorgang, so stellt sich heraus, 
daß bei den meisten Individuen ein periodischer Wechsel zwischen 
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Normalstellung und Ruhestellung bleibt, wobei sich aber die einzelnen 
Zellen untereinander wohl nicht synchron verhalten. 

Die Versuche sind noch nicht abgeschlossen. Inwieweit bei den 
geschilderten Beobachtungen die Wirkung des Lichtes ausschlaggebend 
ist, läßt sich daher zunächst nicht mit völliger Sicherheit sagen. Es soll 
einstweilen nur festgestellt werden, daß in den Versuchen 1—4 die Zell- 
teilungsfrequenz vom Lichtdunkelwechsel in ihrer Periodizität stark 
beeinflußt wurde. Ich will jedoch die Frage eines Photoperiodismus 
der Zellteilung ebenso wie die Probleme der rhythmischen Chromato- 
phorenwanderung bei Coscinodiscus Granii erst nach Abschluß weiterer 
Versuche zusammenfassend darstellen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN ASCORBINSAUREGEHALT 
DER PFLANZEN IN SEINER ABHANGIGKEIT VON INNEREN 
UND AUSSEREN FAKTOREN!, 


Von 
HEINZ GERHARD MOLDTMANN. 


Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. August 1939.) 


Einleitung. 


Seit langer Zeit ist die antiscorbutische Wirkung frischer grüner 
Pflanzen und einiger Früchte bekannt. Neuerdings ist sie auf die Gegen- 
wart des Vitamins C, der 1-Ascorbinsäure, zurückgeführt worden. 

Die Bedeutung dieses Vitamins für den menschlichen Organismus gab 
den Anlaß dazu, seine Verbreitung in vielen Pflanzen, Pflanzenteilen 
und auch pflanzlichen Produkten zu untersuchen (ScHEUNERT. 1930, 
Haun 1931, 1933, STROHECKER 1935, Giroup 1938 — auf die mono- 
graphische Darstellung von GIRoUD sei hier auch hinsichtlich der Li- 
teratur besonders verwiesen). Außerdem trachtete man danach, die 
Ursachen für die dabei gefundene Verschiedenheit im Ascorbinsäure- 
gehalt zu finden. Zu diesen Fragen haben in den letzten Jahren die Er- 
gebnisse von GIROUD und seinen Mitarbeitern (1936—1938) einen wesent- 
lichen Beitrag geliefert. Sie boten für unsere Untersuchungen in vieler 
Hinsicht eine wichtige Grundlage. Ferner hat sich in den letzten Jahren 
gezeigt (Literatur bei AMLONG und NaunporF 1939, 8. 27—28), daß 
das Vitamin C (ebenso wie die Vitamine B, und B,) eine wachstums- 
und zellteilungsfördernde Wirkung auf die Pflanze ausübt. 

In Anbetracht der Bedeutung des Vitamins C sowohl in der mensch- 
lichen Ernährung wie auch wohl für die Pflanze selbst ist es von Wichtig- 
keit, über den Rahmen der bisherigen Untersuchungen hinaus den Ge- 
halt der verschiedensten Pflanzen und Pflanzenteile an Ascorbinsäure 
zu prüfen und zu versuchen, festzustellen, ob irgendwelche Beziehungen 
des Ascorbinsäuregehaltes zu Außenfaktoren und denjenigen Bedingungen, 
die in der Pflanze selbst gegeben sind, bestehen. Die vorliegende Arbeit 
soll hierzu einen Beitrag liefern. 

Im Laufe der Untersuchungen stellte sich heraus, daß zwischen 
Assimilationstätigkeit und Ascorbinsäuregehalt enge Beziehungen be- 
stehen. Ein wesentlicher Teil der Arbeit ist daher dieser Frage gewidmet. 


ıD4. 
Planta Bd. 30. 20 
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Wir haben ferner die räumliche Verteilung der Ascorbinsäure in der 
Pflanze und die zewiichen Veränderungen im Ascorbinsäuregehalt unter- 
sucht. Dabei wurden innere Faktoren (z. B. Entwicklung, Chlorophyll- 
gehalt, Gehalt an sonstigen Stoffen) und äußere Faktoren (Temperatur, 
Licht, Kohlensäuregehalt der Luft) berücksichtigt. Weiterhin ergab 
sich bei der Bestimmung des Ascorbinsäuregehaltes zahlreicher Pflanzen 
eine Erweiterung und Nachprüfung früherer Befunde. 

Wir beschränkten uns darauf, das Verhalten der reduzierten Form 
der Ascorbinsäure zu prüfen. Die oxydierte Form (S. 299) und die an 
Eiweiß gebundene (s. REEDMAN und McHenry, 1938) sollten nicht in 
Betracht gezogen werden. 

Bei unserer Arbeit kam die titrimetrische Methode von TILLMANS, 
die es gestattet, das Vitamin C in Extrakten und Preßsäften quanti- 
tativ zu bestimmen und auch eine große Anzahl von Untersuchungen 
durchzuführen, zur Anwendung. 


I. Methodik der Ascorbinsäurebestimmung. 

Das pflanzliche Material — 1—10 g Einwaage — wird mit einem verchromten 
Messer zerkleinert, in einem Mörser zerquetscht und in einem Kolben am Rück- 
fluBkühler mit 50—100 ccm n-Essigsäure unter Durchleiten von CO, oder Stick- 
stoff 10 Min. lang auf 90° erhitzt. Der heiße Kolbeninhalt wird dann auf etwa 
20° abgekühlt und durch ein Seihtuch gegossen. Ist der Extrakt sehr trübe und 
eine Klärung erforderlich, so wird filtriert oder zentrifugiert. Um eine Oxydation 
der Ascorbinsäure zu verhindern, die während des Zentrifugierens eintreten kann, 
wird etwas CaCO, zu dem sauren Extrakt gegeben; dadurch soll eine CO,-Atmo- 
sphäre über der Flüssigkeit hergestellt werden, die den Luftsauerstoff verdrängt. 

Der so erhaltene Auszug wird auf 100 ccm aufgefüllt; 10 com davon werden 
mit der gleichen Menge Wasser verdünnt und gelangen zur Titration. Diese wird 
nach TiLLmans mit einer 0,001-n 2,6-Dichlor-chinonphenolimidnatrium-Lösung 
(Schering) ausgeführt. 

Die Titration wird bei einem p,-Wert von 4,5—5 durchgeführt. Sie gilt ais 
beendet, wenn die rote Farbe etwa 1 Min. lang bestehen bleibt. Andere reduzierende 
Stoffe können den Farbstoff noch nachträglich entfärben. Man muß danach trachten, 
die Titration so schnell wie möglich durchzuführen; dadurch werden größere Fehler, 
die durch jene Stoffe verursacht werden können, größtenteils aufgehoben. Die 
Genauigkeit unserer Ergebnisse beträgt etwa 4% bei einer Einwaage von 5—10 g 
Materia) und einem Gehalt von 20 mg Ascorbinsäure auf 100 g. Die Ascorbinsäure- 
werte werden in Milligramm angegeben und beziehen sich auf 100g Pflanzen- 
material. 

Den Vitamin C-Gehalt durch Jodtitration zu bestimmen, ist wenig ratsam, 
da diese Methode bei allgemeiner Anwendung falsche Werte liefert, sobald andere 
jodbindende Stoffe zugegen sind. 

Aumap! lehnt eine Behandlung der Auszüge mit H,S, die einige Untersucher 
vorschlagen, um die Dehydroascorbinsäure zu reduzieren, ab, da hierbei zu viel 
unübersehbare Nebenreaktionen auftreten. 

Mack und TRESSLER (1937) zeigten, daß die oxydierte Form der Ascorbin- 
säure nach Behandlung mit H,S und Erhitzen in mehrere reduzierende Spalt- 
produkte zerfällt, die dann einen viel zu hohen Reduktionswert ergeben, der nicht 
der ursprünglichen Menge an Ascorbinsäure entspricht. 


1 AHMAD, B.: Biochemic. J. 29, 275; 30, 11 (1936). 
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In den Extrakten grüner Pflanzenteile, auf die sich unsere Untersuchungen 
größtenteils erstreckten, konnten wir niemals einen erhöhten Reduktionswert nach 
Behandlung mit H,S erhalten (s. S. 316)!. 

Von einer Behandlung der Extrakte mit Hg'-Salzen, die Bukıw und Mvrrı 
(1935) vorschlagen, um Proteine und Pigmente zu fällen, ist ebenfalls abzuraten. 
Wir erhielten bei Gegenwart dieser Salze zu niedrige Werte, da sicherlich das zwei- 
wertige Hg reduziert und die Ascorbinsäure oxydiert wird. 

Für die Titration stark gefärbter Auszüge findet die Nitrobenzol-Methode nach 
SIEBERT? (1931) Anwendung. 


Il. Material. 


Das für die Untersuchungen verwendete Material stammte größten- 
teils aus dem Freiland des Marburger Botanischen Gartens; im übrigen 
wurde es aus den Gewächshäusern entnommen oder im Freien gesammelt. 
Die Samen, die wir für Topfkulturen im Gewächshaus oder für Aussaaten 
im Freien verwendeten, bezogen wir von der Firma Heinemann, Erfurt. 

Es wurde stets darauf geachtet, daß alle Pflanzen einer Kultur unter 
den gleichen Bedingungen (Temperatur, Licht, Erdmischung, Feuchtig- 
keit) aufwuchsen, abgesehen von dem in seiner Wirkung auf den Ascorbin- 
säuregehalt zu prüfenden Außenfaktor. 


III. Untersuchungen über den Ascorbinsäuregehalt verschiedener Pflanzen. 


Die in Tabelle 1 aufgezeichneten Ergebnisse der Untersuchungen 
sollen einmal eine Übersicht über das Vorkommen der Ascorbinsäure 
bei einer Reihe von Pflanzen vermitteln; weiterhin galt es, den Vita- 
min C-Gehalt auch solcher Pflanzen festzustellen, die in dieser Hinsicht 
noch nicht untersucht worden sind. Bei einigen Pflanzen sind die Ergeb- 
nisse anderer Untersucher angeführt. Die Angaben sind den von der 
Firma Merck, Darmstadt (1935)? veröffentlichten Tabellen entnommen. 

Das Material wurde an sonnenklaren Tagen zur Mittagszeit gesammelt. 
Die benutzten Angiospermen befanden sich in Blüte oder kurz vor dem 
Blühen. Von den Polypodiacen und Phanerogamen wurden nur die 
Blätter verwertet. Handelte es sich um chlorophylifreie Pflanzen 
(Orobanche, Lathraea), so wurden die gesamten Triebe extrahiert. 

Die hier aufgeführten Untersuchungsergebnisse lassen allgemein 
erkennen, daß die Ascorbinsäure nur in den Pflanzen vorkommt, die 
Chlorophyll enthalten, daß also die Vitamin-C-Synthese mit dem grünen 
Farbstoff in Beziehung zu setzen ist (s. a. S. 328). Die beiden Wasser- 
pflanzen Klodea canadensis und Vallisneria spiralis bilden jedoch gegen- 
über den übrigen grünen Pflanzen eine Ausnahme. Vielleicht wird im 


1 Der Gehalt an Dehydroascorbinsäure dürfte vielfach nur gering sein, falls sie 
überhaupt vorhanden ist (wie in Kartoffelknollen; vgl. WACH&oLDER, 1938), so 
daß sich hieraus die Berechtigung ergibt, nur die reduzierte Form der Ascorbin- 
säure zu bestimmen, wie es in der vorliegenden Arbeit geschehen ist. 

* SIEBERT, Dissertation Frankfurt 1931. 

* E. Mercks Jber. 49 (1935). 
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Tabelle 1. Ascorbinsäuregehalt von Pflanzen. 








Zeit der | Ascorbin- | Uatersuch 
Name Untersuchung ey sulamır Antasen 
Algen: = 
Spirogyra epee... . . . . . . 11. 10. 30 
Chara PEN ae 28. 4. 8 
zur (einige Hymenomyceten; vgl. 
Bop D Sat 7e 
on (Gameto- 
phyten; sterile K moet Agar- 
UT né it IE Se 12. 4. 30 
phagnum spec. (Stämmchen) . 19. 5. 10 
Polytrichum formosum (Stämm- 
ee nen 15. 5. 20 
Pteridophyten. 
Dryopteris Filiz-mas . . . .. 10. 10. 40 
Pteris aquilina . . . . . . .. 2. 10. 30 
Polypodium vulgare . . . . . . 10. 10. 72 
Scolopendrium vulgare . . . . . 10. 10. 36 
Equisetum arvense: Fertile Triebe 
mit reifen Sporangien . . 13. 4. 15 
Equisetum arvense: Fertile Triebe” 
mit entleerten Sporangien . . 13. 4. 
Equisetum arvense: Sterile chloro- 
phylihaltige Triebe . . . . . 8 
Equisetum limosum . . . . . . 29. 4. 10 
Phanerogamen. 
Gy mnospermen: 
Pinus silvestris . . . . . u 2. 70 
Picea excelsa. ..... we 9: 63 
Picea nigra ......... S "7% 50 
Larix europaea... . . a 7, 120 80 (HENKE) 
Taxus baccata . . . . . . Be he 100 
Angiospermen: 
a) Monocotylen. 
Vallisneria spiralis = À 
Elodea canadensis und Elodea spec. 2. 5. - 
Potamogeton naluns . . . . . . 29. 5. 45 
Phragmites communis . . . . + 3 33 27 auf 100 ccm 
» N wrek 
Typha angustifolia 8. 8. 84 PreBsaft (Merck) 
Cypripedium calceolus . . RR 120 
Convallaria majalis . . 23. 7. 130 44 auf 100 ccm 
Lilium candidum . . . . . .. 23. 6. 100 PreGeaft (Merck) 
Hemerocallis citrina . . . . . . 8. 8. 84 
Iris pseudacorus 3. 5. 75 lrishlätter: 
Iris squalens . . . 3. 5. 330 | 230—320 auf 
Iris lutescens . . . . . . . 19. 5. 196 100 com PreBsaft 
Iris sambucinu . . . . . 19. 5. 247 (Merck) 
Narcissus poelicus 19. 5. 60 
Gladiolus communis . . . . .. 17. 8. 360 380-465 auf 100cem 
PreBsaft (Merck) 


' Steril gezogene 











Gametophyten stellte mir Herr Dr. 








Dörr zur Verfügung. 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 








Zeit der | Aseorbin- | Untersu 
Name Untersuchung Ey anderer ne 
b) Dicotylen. 

Anemone nemorosa . . . .. . 27. 4. 75 
Ranunculus bulbosus . . . .. 4. 5. 98 
Caltha palustris. ....... 15. 5. 13 
Nymphaea alba. ....... 29. 5. 48 
Papaver Rhoeas. . . . . . .. 25. 5. 97 
Chelidonium majus . . . . .. 25. 5. 123 
Isatis tincloria . . . . . . .. 18. 5. 113 
Trifolium pratense . . . . .. 18. 5. 54 
Trifolium procumbens . . . . . 25. 5. 114 
Sedum album . . . . . . . .. 15. 9. 76 
Sempervivum tectorum . . . . . 15. 9. 21 
Borrago officinalis . . . . .. 9. 6. 21 
Nicotiana spec. . . . . . . .. 18. 5. 3 
Solanum nigrum . . . . . .. 10. 9. 166 
Lamium album . . . . . . .. 5. 5. 100 
Scrophularia nodosa. . . . . . 16. 5. 194 
Pen. LA 16. 5. 23 
Verbascum thapsiforme. . . . . 20. 10. 20 
Lactuca virosa . . . . . . .. 16. 6. 43 
Dahlia variabilis . . . . . .. Le 30 
Cichorium intybus. . . . . . . 1. 9. 12 
Euphorbia palustris . . . . .. 24. 5. 167 
Euphorbia salicifolia . . . . . 24. 5. 250 
Rumex scutatus . . . . . . . . 2. 5. 47 

DRE Tea . Lie 2. 5. 86 127 auf 100 cem 

Hames elpinus . . ... .… .'. . 2.5 216 PreBsaft (Merck) 
SR RE 20 2.5 140 
Utiles diesen . : .. : : ..: 25. 6. 34 
Viscum album . . . . . . . . 22. 9. 64 
Late OF IEE. EP ORY 10. 6. — 
Orobanche spec. . . . . . . . . 9. — 

c) Dicotyle Holzgewächse 

Halte hein: ia) ayes! . Ca 1. 9. 20 
Viburnum opulus . . . . . . . 1. 9. 40 
Symphoricarpus racemosus . . . 11. 9. 88 
Frazinus excelsior. . . . . . . 19. 9. 85 
Tilia platyphyllos. . . . . . . 20. 9. 95 
Acer campesire . . . . . . . . 1. 9. 110 

Fagus silvation . . . . . . . . 9. 9. 147 138 nach STRoH- 

ECKER 

Robinia pseudacacia . . . . . . 21. 9. 122 
Dis np Zn. a GATE des 16. 9. 180 











Stoffwechsel ein schneller Abbau der Ascorbinsäure bewirkt. Da wir zu- 
nächst vermuteten, daB beim Zerkleinern dieser Pflanzen die Ascorbin- 
säure durch den Luftsauerstoff und irgendeine katalytische Wirkung 
vollkommen zerstért wird, wurde das Material mit fester Kohlensäure 
zum Gefrieren gebracht und unter der sich bildenden CO,-Atmosphäre 
zerstampft. Dadurch sollte jegliche Aktivität des Luftsauerstoffes 
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ausgeschlossen werden. Zu dem zerkleinerten Material wurde dann 
Essigsäure gegossen und unter Einleiten von CO, extrahiert. Aber auch 
nach dieser Methode konnte kein reduzierender Charakter der Extrakte 
festgestellt werden. 

Wie aus der Tabelle zu ersehen ist, zeigen die Ausziige der fertilen 
Triebe von Equisetum arvense nur dann einen Reduktionswert, wenn 
die grünen Sporen noch in den Sporangien vorhanden sind und auch der 
Extraktion unterzogen werden. Wahrscheinlich bedingt auch hier der 
Chlorophyligehalt das Auftreten der Ascorbinsäure. 

Von den höheren Pilzen wurden Cantharellus cibarius, Boletus edulis, 
Boletus luteus und Amanita mappa untersucht. Die Auszüge entfärbten 
alle das Trzzmanssche Reagens. Zur weiteren Prüfung wurden einige 
Extrakte von etwa 50 g Pilzmaterial im Vakuum bis auf wenige Kubik- 
zentimeter eingedampft. Die so hergestellten Extraktionskonzentrate 
ergaben keine Reaktion mit AgNO, in essigsaurer Lösung (GrRoUD). 
Außerdem zeigten die Extrakte einen stabileren Reduktionswert im 
Gegensatz zu denjenigen grüner Pflanzen, auch wenn keine Kohlen- 
säure eingeleitet wurde. Bei dieser Reduktion des blauen Farbstoffes 
durch Pilzextrakte handelt es sich sicherlich nicht um das Vitamin C. 

Schon kurz nach dem Kriege prüfte man im Tierversuch die anti- 
scorbutische Wirkung der eßbaren Pilze. Di Marre: und Hara (1923) 
kamen zu einem negativen Ergebnis; jedoch verwendeten sie für ihre 
Untersuchungen nur getrocknetes Pilzmaterial. STEIDLE (1924) dagegen 
fütterte Meerschweinchen mit frischen Pilzen (Psalliota campestris und 
Cantharellus cibarius). Nach einiger Zeit starben die Tiere. Bei einigen 
stieg das Gewicht nach den ersten Fütterungen, sank aber dann bald; 
bei den anderen trat eine sofortige Abnahme ein. SCHEUNERT (1930) 
konnte ebenfalls das Vorkommen des Vitamins C in Pilzen nicht be- 
stätigen. 

Von den höheren Pflanzen zeichnen sich besonders einige Mono- 
cotylen durch einen hohen Vitamin C-Gehalt aus. Maximalwerte wie 
330 und 360 mg Ascorbinsäure konnten bei keiner dicotylen Pflanze 
gefunden werden. 

Auch die Blätter von verschiedenen Laubbäumen weisen hohe Werte 
auf. Ihr Ascorbinsäuregehalt ist nicht so großen Verschiedenheiten unter- 
worfen wie derjenige der untersuchten krautigen Pflanzen. 


IV. Der Ascorbinsäuregehalt während der Entwicklung der Pflanzen. 
1. Samen und Keimlinge. 

In ruhenden Samen befindet sich keine Ascorbinsäure. GIROUD (1938) 
allerdings erwähnt, daß sich in den Samen von Lycopersicum esculentum 
(Tomate) und Capsicum annuum (Paprika) beträchtliche Mengen vor- 
fänden. Wir konnten jedoch keine Ascorbinsäure in ihnen nachweisen. 
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In den Extrakten quellender Samen stellten wir gut meßbare Re- 
duktionswerte fest. Dabei war es ohne Belang, ob die Samen dem Licht 
ausgesetzt waren oder dunkel gehalten wurden. So entfärbten Auszüge 
von 20g Erbsensamen (Pisum sativum) nach einer Quelldauer von 
20 Stunden 1,7 ccm 0,001-n-Farbstofflösung. Dieser Wert entspricht 
7 mg Ascorbinsäure, bezogen auf 100 g Trockenmaterial. Extrakte von 
20 g Bohnensamen (Phaseolus vulgaris) reduzierten 2,2 ccm nach einer 
gleichen Quelldauer. Ihr Reduktionswert entspricht 10 mg Ascorbin- 
säure, bezogen auf die gleiche Menge Material wie vorher. 

Bei der Keimung der Samen aber steigt der Ascorbinsäuregehalt be- 
deutend. CHıck und Derr (1919), HarpEN und Zitva (1918) und einige 
andere Verfasser wiesen dies mit Hilfe der biologischen Methode nach. 

Grick (1937) untersuchte die Verteilung der Ascorbinsäure in wach- 
senden Gerstenkeimlingen. Ihr Gehalt stieg bis zum zweiten Tag nach 
der Keimung, verringerte sich aber wieder; am fünften Tage trat jedoch 
vorübergehend eine Zunahme ein. Die Abnahme wurde auf stetiges 
Sinken des Ascorbinsäuregehaltes in den Wurzeln und der Coleoptile 
zurückgeführt. Der plötzliche Anstieg am fünften Tage soll nach Grick 
mit dem Austritt des primären Blattes aus dem Samen zusammenhängen. 

CLARK (1937) prüfte die Verteilung der Ascorbinsäure in der Avena- 
Coleoptile und fand, daß der Ascorbinsäuregehalt durch Licht erhöht 
wird. Er meint, daB in der Coleoptilspitze die Synthese des Vitamins C 
vor sich gehe. Gegen die Basis hin nimmt der Gehalt an Ascorbinsäure — 
nach seiner Vermutung unter der Wirkung eines Enzyms — ab. Mit 
fortschreitendem Alter des Keimlings stellte er eine Abnahme an As- 
corbinsäure fest, die seiner Meinung nach mit dem Beginn der Assimi- 
lation wieder aufgehoben wird. 

An den Keimlingen von Pisum sativum’ und Ricinus communis. 
die in Topfkulturen am Licht oder im Dunkeln gezogen wurden, konnten 
wir in den ersten Stadien ihrer Entwicklung eine Zunahme an Ascorbin- 
säure beobachten, dann aber während einiger Tage ein stetiges Sinken 
und schlieBlich bei den belichteten Keimlingen einen abermaligen An- 
stieg (Abb. 1). Dieses Verhalten entspricht den Ergebnissen, die GLICK 
an Gerstenkeimlingen erhalten hat. 

Bei den Keimlingen von Avena sativa und Phaseolus vulgaris erfolgte 
jedoch eine dauernde Ascorbinsäurezunahme, ohne daß ein Verlust auf- 
trat. Bei allen Keimlingen setzte aber eine starke Zunahme an Ascorbin- 
säure ein, sobald die oberirdischen Teile ergrünten (Abb. 1). 

Wie Grick konnten auch wir eine fortschreitende Abnahme des 
Ascorbinsäuregehaltes in den Wurzeln feststellen, der dann aber bei 
einem konstanten Wert verharrte. (Aus den Aufzeichnungen GLIcK= 


1 Der Vitamin C-Gehalt in Keimlingen aus den grünen und gelben Samen war 
ungefähr gleich (sowohl bei im Dunkeln wie auch bei Belichtung gezogenen Keim- 
lingen). 
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geht letztere Tatsache nicht hervor.) Der Gehalt an Ascorbinsäure er- 
reicht in den Cotyledonen zunächst einen Maximalwert, sinkt aber dann 
(Abb. 2). 

Beziiglich der weiteren Entwicklung ergab sich ein Unterschied, je 
nachdem ob es sich um epigdische oder hypogdische Keimung handelte. 
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Abb. 1. Veränderungen des Ascorbinsä haltes während der Keimung. — Die großen 
Kreise bedeuten den Beginn des Ergrünens der oberirdischen Teile der Keimlinge. 


Bei der epigäischen Keimung von Phaseolus vulgaris und Ricinus com- 
munis bewirkt allem Anschein nach die Assimilationstätigkeit der Coty- 
ledonen, sobald sie ergrünen, eine Zunahme an Ascorbinsäure. Wie die 
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Abb. 2. A bi halt in Wurzeln (I) und Cotyledonen (II) von Erbsenkeimlingen. 





hypogäischen Keimblätter von Piswm sativum verhält sich auch das 
Endospermgewebe von Ricinus communis, d.h. es erfolgt eine ständige 
Abnahme. 

Bei Avena sativa und Phaseolus vulgaris gelangten die Keimblatter 
und die Primärblätter schon früh aus dem Erdboden, und sogleich machte 
sich ein starkes Ansteigen des Ascorbinsäurewertes bemerkbar (Abb. 1). 

In Tabelle 2 ist die Verteilung der Ascorbinsäure in den Keimlingen 
von Phaseolus vulgaris zu verschiedenen Zeiten wiedergegeben. Am 
5. Keimungstag wurde in den Wurzeln der Maximalwert fiir Ascorbin- 
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säure gefunden. Die Werte für den 10. Tag nach der Aussaat sollen 
zeigen, wie sich der Ascorbinsäureanteil zugunsten der Primärblätter 
und Cotyledonen verschoben hat. 


Tabelle 2. Die Verteilung der Ascorbinsäure in Keimlingen von 


Phaseolus vulgaris. 
1. 5 Tage nach der Aussaat: 
Gesamtwurzel (2,5—3 em lang) . . . . . . 22 mg-% 
Wurzelspitzen (2—3 mm lang) . . . . . .. m3 
Übriger Teil der Wurzel. ......... 18 „ 
Cotyledonen (ohne Chlorophyll)... . . . . 10. ji 


Primärblätter (ohne Chlorophyll; 8 mm lang). 3 „, 
2. 10 Tage nach der Aussaat: 


Gesamtwurzel (12—15 em lang). . . . . . . &-—- ;, 
Wurzelspitzen (2—3 mm lang) . . . . . .. ony 
Übriger Teil der Wurzel. . . . . . . . . . @ ix 
Cotyledonen (chlorophyllhaltig) . . . . . . . Ml 
Primarblatter (chlorophyllhaltig) . . . . . . 22 à, 


Für die Untersuchung der Wurzelspitzen wurden etwa 50 Keimlinge verwendet, 
desgleichen für die der Primärblätter der 5 Tage alten Keimlinge. Die Wurzel- 
spitzen wurden mit einem Rasiermesser abgetrennt, unter einer CO,-Atmosphäre 
bis zum Wägen aufbewahrt und dann nach der Essigsä thode extrahiert. 

Unsere Untersuchungen führten zu folgenden Ergebnissen: Bei der 
Keimung der Samen findet sich in den Keimblättern und den Wurzeln 
Ascorbinsäure. Der Gehalt erreicht in den Wurzeln sogleich während 
der ersten Tage nach der Keimung einen Maximalwert, um dann be- 
ständig zu sinken. Die Keimblätter der hypogäischen Keimlinge verhalten 
sich wie die Wurzeln; es erfolgt nach Erreichung eines Maximalwertes 
ein ständiger Verlust an Ascorbinsäure (Pisum sativum); diejenigen der 
epigäischen Keimlinge weisen eine geringe Zunahme an Ascorbinsäure auf, 
sobald sie ergrünt sind (Phaseolus vulgaris). Eine erhebliche Erhöhung des 
Ascorbinsäuregehaltes tritt bei allen Keimlingen ein, wenn die Primär- 
blätter zur Assimilation befähigt sind. Auch bei vollkommenem Licht- 
abschluß entsteht in den Keimlingen Ascorbinsäure. Diese bei Dunkel- 
heit gebildete Ascorbinsäure verdankt also ihre Entstehung einem dem 
Samen mitgegebenen Reservestoff, bzw. einer daraus gebildeten Sub- 
stanz (Glucose ?, vgl. S. 330—331). 





2. Der oberirdische vegetative Sproß. 
a) Der Sproß während der Entwicklung. 

Während des Wachstums der Pflanze steigt ihr Ascorbinsäuregehalt 
stark an. VIRTANEN, HAUSEN und SAASTEMOINEN (1933) geben an, daß 
vor Beginn der Blütezeit bei Pisum und Triticum das Maximum der 
Ascorbinsäurekonzentration erreicht sei; bei Einsetzen der Fruchtreife 
sinke der Gehalt wieder. Dasselbe stellten Levy und Fox (1935) bei 
Medicago sativa fest. Die Auszüge von Blättern, die vor der Blütezeit 
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geerntet waren, entfärbten 350 ccm 0,001-n-Farbstofflösung (bezogen 
auf 10 g Substanz). Nach der Blütezeit erhielten sie Werte von 255 ccm. 

Diese Befunde iiberpriiften wir an Pisum sativum und Polygonum 
fagopyrum. Bei Pisum handelte es sich um einen Freilandversuch; die 
Erbsensamen wurden Mitte Mai ausgesät, die Polygonum-Pflanzen da- 
gegen im Gewächshaus gezogen. Blüten und Früchte wurden vor der 
Extraktion entfernt und etwa 5 Pflanzen jedesmal fiir die Untersuchung 
verwendet. 


Tabelle 3. Pisum sativum. 

















Durchschnittliches 

PE + Gewicht eines Beschaffenheit gg 
21.5. 0,200 35 
= > aa Pflanzen in blütenlosem Zustand = 
15. 6. 2,400 88 
22.6. 4,700 Blüten vorhanden 55 
28. 6. 5,100 J Früchte vorhanden 54 
10.7. 4,200 Reife chte; Pflanze beginnt 28 

abzusterben 
Tabelle 4. Polygonum fagopyrum. 

Zeit der Gewicht eines Beschaffenheit Ascorbinsäure- 

Untersuchung Sprosses (g) gehalt (mg- %) 
9.8 0,200 17 
15.8 0,360 | Pann in bliitenlosem Zustand 20 
16.8 0,400 28 
na am } Bliitenknospen vorhanden pP 
1.9 0,750 Blüten vorhanden 36 











Unsere Befunde, die in den Tabellen 3 und 4 wiedergegeben sind, 
bestätigen die Ergebnisse oben erwähnter Autoren. Mit fortschreitendem 
Wachstum steigi der Ascorbinsäuregehalt bis zu einem Maximalwert 


kurz vor der Blütezeit; während 


Tabelle 5. Der Ascorbinsäuregehalt 2 7 l 
der Pflanzen nach Entfernen der des Blühens und der Zeit der 
Blüten in mg-%. Fruchtreife sinkt er wieder. 


Die Frage, ob die Ascorbin- 
ist Säure aus den Blättern in die 
entfernt | entfernt Blüten geleitet und dadurch die 
Abnahme in den grünen Blättern 





Blüten 








Peine Ei: = 36 hervorgerufen wird, soll später 
Veronica longifolia . . 84 95 erörtert werden. 








Es sollte nun auf Grund des 
oben mitgeteilten Ergebnisses weiterhin geprüft werden, ob der Ascorbin- 
säuregehalt durch Entfernen der Blütenknospen in den Pflanzen gesteigert 
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werden kann. Der Ascorbinsäuregehalt wurde etwa eine Woche nach 
dem Entfernen der Blütenknospen untersucht. 

Aus Tabelle 5 ist zu ersehen, daß gerade die Pflanzen einen höheren 
Ascorbinsäuregehalt aufwiesen, die ihre Blühtätigkeit entfalten konnten. 
Es ist möglich, daß die mit der Entfernung der Blüten verbundene Be- 
schädigung der Pflanzen auf den Ascorbinsäuregehalt nachteilig ein- 
wirkte; es könnte aber auch eine Störung der normalen Korrelationen 
die maßgebende Ursache sein. 


bh) Die Verteilung der Ascorbinsäure im oberirdischen vegetativen Sproß. 

Zunächst sollte geprüft werden, wie sich verschieden alte Blätter einer 
Pflanze bezüglich ihres Ascorbinsäuregehaltes verhalten. 

Für die Untersuchung wurde eine Pflanze von Ricinus communis 
genommen, die im Freien wuchs. Sie war zur Zeit der Untersuchung 
etwa 2 Monate alt. Von jedem Blatt wurde nur die Blattspreite unter- 
sucht. Die Ergebnisse sind in Tabelle 6 zusammengestellt. 

Die Numerierung der Blätter 
entspricht ihrer Stellung an der Tabelle 6. Der Ascorbinsäuregehalt 
Achse von der Spitze nach abwärts in verschieden alten Blättern von 
und dementsprechend also ihrem une = anne on 
Alter. Ihr Ascorbinsäuregehalt ist piatt | Gewicht)  Ascorbinsauregehalt 
demnach um so höher, je weiter die 














Entwicklung fortgeschritten ist. 1. 3,840 | 109 

Weiterhin sollte geprüft werden, 1 isa — 
wie hoch der Ascorbinsäuregehalt 4° | 10,620 | 168! “usgewachsene 
in den Blatinerven sei. Hierzu wur- 5. 9,350 | 170 or 


den die Blattstiele entfernt und aus 
den Blattspreiten die Gewebe zwischen den stärkeren Blattnerven 
herausgeschnitten. Material von 3 Blättern wurde untersucht. Der 
Ascorbinsäuregehalt der Blattnerven betrugt 53 mg. 
Die grünen Blatt-Teile 

zwischen den Blatinerven Tabelle7. Der Ascorbinsäuregehalt in Blatt- 

gesondert untersucht spreiten und Blattstielen bzw. Blättern und 
ergaben 200 mg Ascor- Blütenstielen. 





binsäure. Blattspreiten | Blattstiele 
Die Blatistiele zeigten ppeum. spec... . | 140 22 
einen noch geringeren T'ropaeolum majus . . 80 40 
Ascorbinsäuregehalt als Blätter Blütenstiele 
die Blattnerven. Er be- Jris lutescens . . . . 224 185 


trug 40 mg. 

In der Achse konnte eine weitere Abnahme festgestellt werden; der 
(iehalt erreichte im untersten Teil sein Minimum. Zwei aneinander- 
liegende Internodien aus der oberen Achsenregion ergaben 30 mg; die 
zwei untersten Internodien 13 mg. 
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Auch bei anderen Pflanzen zeigte sich in den Blattstielen ein geringerer 
Ascorbinsäuregehali als in den Blattspreiten (Tabelle 7). Entsprechendes 
gilt für Blatt und Blütenstiel bei Iris lutescens (Tabelle 7). 


c) Ascorbinsäure in Holz und Rinde. 

Qualitative Untersuchungen haben ergeben, daB auch im Holz und 
in den lebenden Teilen der Rinde der Bäume Ascorbinsäure vorhanden 
ist. Für die Untersuchungen wurden Holz und Rinde von Eiche und 
Buche verwendet. Mit Hilfe einer hydraulischen Presse wurde das 
Material zerquetscht und dann nach der Essigsäuremethode extrahiert. 
Holz und Rinde wurden stets getrennt untersucht. 

Von quantitativen Bestimmungen wurde abgesehen, da es fraglich 
ist, ob bei der Extraktion sämtliche Ascorbinsäure erfaßt wird. Es sei 
nur mitgeteilt, daß in der grünen Rinde eines mehrjährigen Zweiges von 
Fraxinus excelsior bis zu 40 mg Ascorbinsäure gefunden wurden. 


3. Der Ascorbinsäuregehalt unterirdischer Pflanzenorgane. 

Die Wurzeln, Zwiebeln und Knollen besitzen nach unseren Unter- 
suchungen sehr wenig Ascorbinsäure (Tabelle 8—10). Bei Wurzeln von 
Pisum sativum und Phaseolus vulgaris fanden wir Werte bis zu 15 mg. 
Die Pflanzen waren etwa 8 Wochen alt. Eine Vermehrung des Ascorbin- 
säuregehaltes beobachteten wir an Zwiebeln von Allium Cepa (Topf- 
kulturen), sobald sie treiben (Tabelle 8). Dasselbe beobachtete Pett 
(1936) bei keimenden Kartoffelknollen. 


Tabelle 8. Der Ascorbinsäuregehalt in ruhenden und treibenden 
Zwiebeln (Allium Cepa). 


Gesamtzwiebel . . . . . . . . . . . . .. 4 mg-% 
Zwiebelschuppen . . . . . . . . . . . . . . 
BONES Mate A CENT EHE. 7. . 30 
2. Zwiebel einer wachsenden Pflanze: 
Gesamtzwiebel . . . . . . . . . . . . . . 29 mg-% 
Zwiebelschuppen . . . . . . . . . . . . 11 
a naine he là - - - + + eee 35 
alain tree er — . . % 12 
Tabelle 9. Der Ascorbinsäuregehalt in Zwiebeln verschiedener Pflanzen. 
Chine iles |... uses re ere 3 mg-% 
Lilium candidum . . . . . . . . . . . . . . 6 
Hyacinthus orientalis. . . . . . . . . . . . . 5 


Der Gehalt von Kartoffelknollen schwankt je nach Sorte. Die Ma- 
ximalwerte liegen bei 30 mg (TrzLMANS, HrRsoH und Jackısch 1932; 
s. a. Mercks Jber. 69, 1935). 

In den Knollen von Dahlia variabilis konnte keine Ascorbinsäure 
gefunden werden. Zum Vergleich sei der Wert fiir die oberirdischen 
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Knollen der Orchidee Stanhopea angeführt. Diese zeigen trotz ihres 
Chlorophyligehaltes nur wenig Ascorbinsäure, nämlich 5 mg. 


Tabelle 10. Der Ascorbinsäuregehalt knollenförmiger unterirdischer 
Teile. 


ee ee Eu... 


4. Der Ascorbinsäuregehalt der Blüten. 

Für die Untersuchungen der Blütenblätter wurde je nach Größe 
Material von 10—50 Blüten genommen. Die Werte für den Ascorbin- 
säuregehalt der grünen Blätter wurden zum Vergleich herangezogen, 
um die Unterschiede im Reduktionswert zwischen den chlorophyll- 
haltigen Blättern und den Blütenkronen zu charakterisieren (Tabelle 11). 


Tabelle 11. Der Ascorbinsäuregehalt der Blütenkronen (mg-%). 














Kronenblätter | Grüne Blätter 
OS asie Lin Loummitegs, + 2 ee 25 13 
PE D nue On or mi 80 60 
Cyclamen persicum (Gewächshaus, weiB blühend). 80 40 
Ranunculus bulbes. 2. SO SET 98 40 
Fo et in 1 à ae ee ee ee 99 55 
un teas eget MES à 115 110 
RS DENT ORNE 120 75 
Conan: REIS, heat. + + + » à 240 98 
Irisi lasse sn casts cabs srsbaniirenré. 240 196 
Als einzige Ausnahmen wurden gefunden: 
E07 in ile CS, Si LE sion - 100 
Chrysanthemum spec. (Gewächshaus, gelb blühend) — 30 


In den Kronenblättern finden wir im allgemeinen einen höheren Ge- 
halt als in den grünen Blättern. Es ist dabei nicht von Belang, ob die 
Blüten weiß oder gelb sind. 

Unsere Ergebnisse sind zum Teil den von GrRouD (daselbst, S. 129) und 
Mitarbeitern angeführten entgegengesetzt. In den meisten Fällen überwog 
nach ihren Befunden der Gehalt an Ascorbinsäure in den grünen Blättern; 
in der Blütenkrone von Convallaria und Tulipa fanden sie allerdings 
einen höheren Wert als in den grünen Blättern derselben Pflanzen. 
Sie glauben, daß der geringe Ascorbinsäuregehalt der Blüten durch das 
Fehlen des grünen Farbstoffes bedingt wird. 

Während die im vorigen Kapitel geschilderten Untersuchungen zeigten, 
daß vor Beginn der Blühperiode das Hauptgewicht der Ascorbinsäure- 
verteilung bei den grünen assimilierenden Blättern liegt, so ergibt sich 
jetzt, daß der maximale Anteil an Ascorbinsäure während der Blüte- 
zeit zugunsten der Kronenblätter ausfällt. 


1 Bei Caltha fehlt die Krone. Hier wurden die gelben Kelchblätter untersucht. 
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In den Extrakten von Kronenblättern konnte die Ascorbinsäure sehr 
gut mit Silbernitru (Group) und Phenylhydrazin (HERBERT!) nach- 
gewiesen werden, wenn sie im Vakuum eingedampft wurden. Auch das 
Abdestillieren der Flüssigkeit unter Einleiten von CO, führte zum Ziel. 
Bei beiden Verfahren wird Ascorbinsäure kaum durch Oxydation zer- 
stört. Es wurden Auszüge von 50g Material von Cyclamen persicum 
verwendet, die mit 200 cem n-Essigsäure unter CO, etwa 30 Min. lang 
erhitzt wurden. Die Extrakte waren bis auf ungefähr 10 ccm eingedampft. 
Zu 2ccm dieser Lösung wurden einige Tropfen einer 1%igen AgNO,- 
Lösung gegeben. Es trat sofort Schwarzfärbung ein. Etwa 5 cem wurden 
mit Phenylhydrazin versetzt, mit verdünnter Essigsäure angesäuert und 
auf dem Wasserbad erhitzt. Nach einer halben Stunde konnte bei lang- 
samem Abkühlen ein rötlicher Niederschlag wahrgenommen werden. Bei 
mikroskopischer Betrachtung zeigten sich nadelförmige Kristalle, deren 
Schmelzpunkt bei 187° lag. Er ist für die Verbindung zwischen Ascorbin- 
säure und Phenylhydrazin (Ascorbinsäureosazon) charakteristisch. 

Auch die Extrakte von Antheren und Carpellen entfärbten den 
Farbstoff (Tabelle 12). 


Tabelle 12. Der Ascorbinsäuregehalt in Antheren und Carpellen. 


Rubus fruticosus  Antheren . ........ 31 
RL. . 62 
Hemerocallis citrina Antheren . . . . . . . . . 45 


Es fragt sich nun, ob die Ascorbinsäure in den Blüten selbst gebildet 
oder aus den grünen assimilierenden Organen in die nicht grünen Teile 
der Blüten geleitet wird. Auch beide Möglichkeiten zusammen könnten 
bei der gleichen Pflanze gegeben sein. 

Eine Bildung von Ascorbinsäure in den Blüten selbst wäre einerseits 
denkbar, wenn die betreffenden Teile grün sind (Kelchblätter, Frucht- 
knoten) oder wenigstens im Jugendzustand assimilieren können, anderer- 
seits, wenn bei fehlender Assimilationstätigkeit — den Verhältnissen 
in der Wurzel und sonstigen unterirdischen Organen entsprechend — 
Ascorbinsäure aus einem Reservestoff entstehen könnte. Nur im Knospen- 
stadium sind die Kronenblätter einiger Pflanzen grün gefärbt. Die Unter- 
suchung grüner Blütenknospen von Convallaria majalis ergab einen Wert 
von 180 mg; die rein weiße Krone der entfalteten Blüte enthielt 200 mg. 
Es wäre hiernach denkbar, daß der Ascorbinsäuregehalt der weißen Krone 
aus dem Knospenstadium stammt, als der Chlorophyllgehalt noch eine 
Assimilationstätigkeit ermöglichte. Für eine Leitung aus den vegetativen 
Sproßteilen in die Blüte spricht jedoch, daß während der Blühperiode 
eine starke Abnahme an Ascorbinsäure in den grünen Sprossen beob- 
achtet wurde (S. 306). Auch die später zu besprechenden Untersuchungen 


1 HERBERT, R. W.: J. chem. Soc. Lond. 1983, 1270. 
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an Rosenblüten lassen eine deutliche Abnahme in den Blütenachsen 
wahrend der Blütezeit erkennen (S. 313). 

Bemerkenswert ist, daß bei einer zusätzlichen Bestrahlung einer 
blühenden Pflanze von Cyclamen persicum die bestrahlten Blüten einen 
höheren Gehalt an Ascorbinsäure aufwiesen als diejenigen, die nicht unter 
dem Einfluß des Lichtes standen (Tabelle 18, 8. 320). 

Ob die Erhöhung des Ascorbinsäuregehaltes durch Vorgänge in den 
Blüten selbst oder durch eine Zuleitung von den belichteten Blättern 
her zustande kommt, haben wir nicht geprüft. 

Grroup macht auf die Unterschiede aufmerksam, die im Ascorbin- 
säuregehalt einiger Carotinoid-freier und mit diesen Stoffen angereicherter 
Blütenorgane bestehen; die letzteren enthalten nach seinen Angaben 
stets mehr Ascorbinsäure als solche, die frei von diesen Stoffen sind oder 
sie nur in geringen Mengen enthalten. In den Pollen fand er z. B. mehr 
Ascorbinsäure als in den Blütenblättern (s. a. unten). Angenommen, 
dies sei richtig, so können aber nicht die Carotinoide der einzige Faktor 
sein, der für eine Ascorbinsäurebildung in Frage kommt, da wir auch 
in den farblosen Blütenblättern, die kein Carotin enthalten, veichlich 
Vitamin C nachweisen konnten. 


ö. Der Ascorbinsäuregehalt der Früchte. 


Allgemein ist der hohe Ascorbinsäuregehalt von Früchten der Citrus- 
Arten, von Paprika (Capsicum annuum) und der Hagebutten, der Schein- 
früchte der Rosa-Arten, bekannt. 

Mehrere Autoren weisen auf die Beziehung hin, die zwischen dem 
Carotinoid- und Ascorbinsäuregehalt der Früchte besteht. 

GIROUD, RATSIMAMANGA und LEBLOND (1936) fanden, daß mit der 
Zunahme an Carotinoiden auch gleichzeitig der Ascorbinsäuregehalt 
steigt. Im reifen Zustande der Früchte — wenn also der Carotinoidgehalt 
am höchsten ist — konnten sie die größten Mengen nachweisen, die weit 
über den Ascorbinsäuregehalt der unreifen Früchte hinausgehen. 

DISCHENDORFER (1937) jedoch meint, daß in den Früchten, die in 
früheren Entwicklungsstadien grün sind und neben Chlorophyll auch 
Carotinoide und Ascorbinsäure enthalten, das Vitamin C erhalten bleibt, 
während bei der Reife das Chlorophyll auf einem gewissen Stadium 
verloren geht und die Carotinoidmengen gleichbleiben oder auch zu- 
nehmen. Es erscheint ihm unwahrscheinlich, daß das Vitamin C nach 
dem Zerfall des Chlorophylls noch zunimmt; für die Quantität des schlieB- 
lich in einem Gewebe vorhandenen Vitamin C seien also die in demselben 
Gewebe vorhandenen oder vorhanden gewesenen Mengen an Chloro- 
phyll maßgebend (vgl. das auf S. 310 über den Ascorbinsäuregehalt der 
Blüten Gesagte). 

Unsere Untersuchungen wurden an Früchten von Capsicum annuum 
und Hagebutten (Rosa canina) vorgenommen. Die Ergebnisse sind in 
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den beiden Abbildungen 3 und 4 veranschaulicht. Sie vermitteln einen 
Uberblick über die Veränderungen im Ascorbinsäuregehalt bei der Reife 
der Früchte mit besonderer Be- 
rücksichtigung des durchschnitt- 
lichen Frischgewichtes einer ein- 
zelnen Frucht zu verschiedenen 
Zeiten. 

Wie aus Abb. 3 zu ersehen ist, 
zeigt sich schon in unreifem Zu- 
stande bei den Früchten von 
Capsicum annuum ein allmäh- 
liches Ansteigen ihres Ascorbin- 
säurewertes mit der Zunahme des 
Frischgewichtes der Friichte und 
bei Beginn der Verfärbungen eine 
erhebliche Anreicherung mit Vi- 
tamin C. 


8 
g 








Abb. 3. Capsicum annuum. (-—-) Ascorbin- 


alt bezogen auf die ganze Frucht. Bei den Untersuchungen der 
PS “Sadie Beginn der Hagebutten im Verlauf ihrer Reife 
| 4 wurde einmal der Ascorbinsäure- 


gehalt auf das Gesamtgewicht (fleischige Bestandteile und Früchte bzw. 
Fruchtknoten) der Hagebutten bezogen (Abb.4, dünn ausgezogene 
Kurve) und dann nur auf das Ge- 
wicht des fleischigen Bechers 
(dick ausgezogene Kurve). Hier- 
bei erhielten wir verschiedene 
Ergebnisse. Nach Beendigung der 
Blühperiode zeigte sich eine dau- 
ernde Zunahme an Ascorbinsäure 
in dem fleischigen Teil, während 
die Ascorbinsäurewerte, die sich 
auf das Gesamtgewicht der Hage- 
butten bezogen, zunächst bis 
Juli anstiegen, dann aber bis 
zum Beginn der Verfärbungen 
durch Carotinoide sanken. Diese 

+ Verschiedenheit läßt sich da- 
Abb. 4. Moine Le) Ansiehinniine- durch erklären, daß die Karpelle 


gehalt bezogen auf das Gewicht des fleischigen kein Vitamin C aufweisen, wie 
Bechers. (——) Ascorbinsäuregehalt bezogen . 
auf das Gesamtgewicht der Hagebutten. die Untersuchung ergab, daß 


"es = en gr nrg Wen, dee im Verlauf des Reifevorganges 
’ vo. tien 4 ihr Gesamtanteil stetig zu- 


nimmt und der Anteil der vitaminhaltigen Bestandteile dadurch 
geringer wird. 
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Im Knospenstadium der Blüten konnte ein höherer Ascorbinsäure- 
gehalt im Blütenboden nachgewiesen werden als während der Blüh- 
periode. Eine Zunahme trat aber wieder ein, nachdem die Blütenkronen 
abgeworfen waren. Im Knospenstadium betrug der Ascorbinsäuregehalt 
178 mg, während der Blühperiode 128 mg. 

In Übereinstimmung mit den Befunden, die wir bei den Unter- 
suchungen an den Früchten von Capsicum annuum erhielten, läßt sich 
auch bei den Hagebutten im Verlauf ihrer Reife ein stetiger Anstieg des 
Ascorbinsäurewertes in den fleischigen Bestandteilen feststellen, der 
erheblich zunimmt, sobald das Chlorophyll verschwunden ist und eine 
verstärkte Färbung durch Carotinoide auftritt. Die Möglichkeit einer Be- 
ziehung zum Carotinoidgehalt der Früchte, auf die Group und Mit- 
arbeiter hingewiesen haben, scheint gegeben zu sein. 

Bei den Früchten von Lycopersicum esculentum und Solanum minia- 
tum, die ebenfalls Verfärbungen durch Carotinoide aufwiesen, konnte 
allerdings im Verlauf der Reife keine erhebliche Anreicherung mit Vita- 
min C beobachtet werden (Tabelle 13). 


Tabelle 13. Ascorbinsäuregehalt von reifen und unreifen Früchten von 
Lycopersicum esculentum und Solanum miniatum. 


Lycopersicum esculentum 


Lo LR os, Daun sino suis ‚0.0 nigga in aa 23 mg-% 

ess ee ee eee ees io 
Solanum miniatum 

SIRE dar. oasis 16 rien 86 ,, 

à ee à 105 „ 


GréBere Unterschiede zeigten aber Zuckertomaten. Die unreifen 
Früchte enthielten 28 mg, die reifen 75 mg Ascorbinsäure. 

Gelbe Früchte einiger Cucurbita-Arten, die auch im unreifen Zustand 
kein Chlorophyll enthielten, wiesen keine Ascorbinsäure auf; griine 
Friichte einer anderen Art dagegen enthielten 
bis zu 20 mg Vitamin C, das sich größtenteils Tabelle 14. Pisum sativum 
aber im inneren chlorophyllfreien Fruchtfleisch (Früchte mit noch 
befindet und nicht in den chlorophyllhaltigen grinen Samen). 
äußeren Schichten der Frucht, in denen nur Ascorbin- 
3 mg gefunden wurden. ch “er 

Der Ascorbinsäuregehalt von Erbsenfrüchten. 








0,040 80 





Im Gegensatz zu den oben besprochenen Reife- 0.250 60 
prozessen, die in allen Fällen eine Anreicherung 0,900 40 
2,200 26 


des Vitamins C hervorrufen, sinkt der Ascorbin- 
säuregehalt der Früchte von Pisum sativum 
auch dann schon, wenn noch kein Austrocknen der Früchte zu beob- 
achten ist (Tabelle 14). Dieser Verlust an Ascorbinsäure während der 
Entwicklung der Früchte von Pisum sativum beruht auf einer starken 


Planta Bd. 30. 21 
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Abnahme in den Fruchtschalen und den Samen. Sobald eine Zersetzung 
des Chlorophylls in den Fruchtschalen beginnt, sind nur geringe Mengen 
an Vitamin C in ihnen nachzuweisen, während sein Gehalt in den Samen 
einige Tage konstant bleibt. Die Samen enthielten am 2. 7. und am 11. 7. 
25 mg Ascorbinsäure. Der Gehalt war also in dieser Zeit nicht gesunken. 
Bei den Fruchtschalen konnte aber in der gleichen Zeit ein Abfall von 
42 auf 12 mg Ascorbinsäure beobachtet werden. Der Abfall des Ascorbin- 
säuregehaltes, der schon in den ersten Reifestadien eintritt, dürfte schwer 
zu deuten sein, während er in den späteren Stadien zweifellos durch die 
Vorgänge, die mit dem Absterben der Fruchtschale verbunden sind, hervor- 
gerufen wird. 


Das gleiche Verhalten wie die Früchte von Pisum sativum zeigten 
auch diejenigen von Phaseolus vulgaris. Früchte mit einem durchschnitt- 
lichen Gewicht von 100 mg enthalten 50 mg, mit einem durchschnitt- 
lichen Gewicht von 2,000 g 20 mg Ascorbinsäure. 

Einen sehr hohen Reduktionswert weisen die grünen Schalen der 
Nüsse von Juglans regia und Juglans nigra auf, der einem Gehalt von 
0,9—1% Ascorbinsäure entsprechen würde. Es ist allerdings fraglich, 
ob sie allein diese Reduktionswirkung ausübt oder andere Stoffe bei 
weitem stärker daran beteiligt sind. Wahrscheinlich übt das in diesen 
Schalen in reichem Maße vorkommende Juglon eine reduzierende Wirkung 
auf den Farbstoff aus, das ein noch höheres Redoxpotential als Ascorbin- 
säure hat (BERSIN, 1938). 

Der Ascorbinsäuregehalt in der Scheinbeere von Tazus baccata 
(25 mg) und in den Beeren von Symphoricarpus racemosa (11 mg) bleibt 
im Verlauf der Reife konstant. — Untersucht wurde grünes Material 
mit verschiedenem Frischgewicht und reifes chlorophyllfreies. 


In den von mir untersuchten chlorophyllfreien Samen (Ricinus 
communis, Aesculus hippocastanum, Castanea sativa, Lycopersicum 
esculentum, Capsicum annuum) konnte kein reduzierender Körper 
gefunden werden. Auch unreife in den ersten Entwicklungsstadien 
befindliche Samen zeigten keinen Reduktionscharakter, der nach der 
TrLLMANSsschen Methode bestimmt werden konnte. Wurden solche 
Samen aber in selenige Säure gelegt, so färbte sich das Gewebe deutlich 
rot infolge Ausscheidung von Selen. Die selenige Säure wird aber hierbei 
zweifellos durch einen oder mehrere andere Stoffe reduziert (HS-Glu- 
tathion ?) 

Die zur Untersuchung verwendeten chlorophyllhaltigen unreijen 
Samen ( Pisum sativum, Phaseolus vulgaris) dagegen besaßen reduzierende 
Eigenschaften im Sinne einer Reduktion des TILLMANsschen Reagens. 
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V. Periodizität im Ascorbinsäuregehalt. 
1. Schwankungen im Ascorbinsäuregehalt während verschiedener Tageszeiten. 
a) Fagus silvatica und Lamium album. 

Für die Untersuchungen verwendeten wir Blätter von Lamium album 
und Fagus silvatica, die im Verlauf von 4—5 Tagen zu verschiedenen 
Tageszeiten für die Extraktion gesammelt wurden. Es mußte darauf 
geachtet werden, daß alle Pflanzen bzw. Blätter möglichst denselben Be- 
lichtungs- und Ernährungs- 
bedingungen ausgesetzt wa- 
ren. Um Fehler in dieser 
Hinsicht zu vermeiden, wur- 
den die Blätter von Fagus 
silvatica einem Zweige, die 
Blätter von Lamium album 
nur den Pflanzen entnom- 
ren, die auf einer Fläche von 
etwa 10 qm, also, wie man 
wohl nach Lage der Verhältnisse annehmen darf, auf gleichartigem Boden 
und bei gleichen Lichtverhältnissen wuchsen. Die Pflanzen von Lamium 
album befanden sich im Blütestadium. Die Untersuchungen wurden 
vom 5. bis zum 10. Mai durchgeführt. Etwa 25 Blätter wurden jedes- 
mal extrahiert. 


be 





Abb. 5. Fagus silvatica. 
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Abb. 6. Lamium album. 


Aus den Abb. 5 und 6 geht die Ubereinstimmung der Versuchsergeb- 
nisse an den beiden Pflanzen deutlich hervor: Die Schwankungen im 
Ascorbinsäuregehalt verlaufen periodisch mit dem Wechsel zwischen 
Tag und Nacht. Einem Anstieg während eines Tages folgt ein Sinken 
während der Nacht. Die Maxima liegen ungefähr in der Mittagszeit oder 
in den Nachmittagsstunden. 

Naheliegend ist die Annahme, daß infolge zunehmender Intensität 
des Sonnenlichtes und der damit verbundenen Assimilationssteigerung 
im Laufe des Tages auch die Bildung der Ascorbinsäure gefördert wird, 
und daß sie dann bei nachlassender Lichtintensität gegen Abend hin 
wieder abnimmt. 


21* 
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Die Vermutung, daB die Ascorbinsäure aus den Blättern fortgeleitet 
oder in die oxydi.:te Form, die Dehydroascorbinsäure, übergeführt 
würde, konnte nicht bestätigt werden. Im Stengel und in den Blatt- 
stielen von Lamium album fanden sich keine wesentlichen Unterschiede 
im Ascorbinsäuregehalt zu verschiedenen Zeiten; wohl konnte in diesen 
Teilen eine geringe Zunahme nachgewiesen werden, die aber nicht immer 
gleichzeitig mit der Abnahme des Ascorbinsäuregehaltes in den Blattern 
verlief. Auch die Behandlung der Extrakte mit H,S ergab keine héheren 
Werte, die auf die Gegenwart der Dehydroascorbinsäure deuten wiirden. 
Es bleibt also demnach nur die Möglichkeit offen, daß das Vitamin C 
während der Nacht teilweise abgebaut wird 1. 


b) Spirogyra. 

Das Material stammte aus dem Teich des Botanischen Gartens. Für 
eine erste Versuchsreihe wurde es diesem zu bestimmten Zeiten ent- 
nommen und sogleich extrahiert, nachdem das anhaftende Wasser mit 
Fließpapier entfernt worden war; für eine zweite Versuchsreihe wurde 
eine größere Menge ge- 
sammelt und mehrere 
Tage in einer großen Petri- 
schale im Zimmer auf- 
bewahrt. — Das letztere 
Material wurde jeden Tag 
nachmittags mehrere Stun- 
den lang mit einer Vita- 
Lux-Lampe zusätzlich be- 
strahlt. Die Temperatur des Wassers betrug 12°. — Die Untersuchungen 
wurden im Oktober ausgeführt. — Die Befunde sind in Abb. 7 kurven- 
mäßig aufgezeichnet (Kurve J: Erste Versuchsreihe; Kurve IJ: Zweite 
Versuchsreihe). 

Die Untersuchungsergebnisse waren folgende: Der Ascorbinsäure- 
gehalt, der in der ersten Versuchsreihe festgestellt worden war, blieb 
am Tage größtenteils konstant, stieg aber um Mitternacht plötzlich an 
und sank bald wieder auf den ursprünglichen Wert zurück. 

Das im Zimmer aufbewahrte und mit künstlichem Licht bestrahlte 
Algenmaterial dagegen zeigte dasselbe Verhalten wie die Blätter von 
Lamium album und Fagus silvatica, nämlich einen Verlust an Ascorbin- 
säure während der Nacht; jedoch schien durch die Lichteinwirkung keine 
erhebliche Zunahme eingetreten zu sein. 

1 Wir prüften weiterhin die Frage, ob etwa ein höherer Wassergehalt der Blätter 
während der Nacht einen geringeren prozentualen Wert des Ascorbinsäuregehaltes 
ergeben könnte. Wir fanden z. B. am Tage 81,1% und nachts 82,3% Wasser (be- 
zogen auf das Frischgewicht) in den Blättern von Lamium album. Diese Differenz 
von 1,2% kann aber nicht allein dafür verantwortlich gemacht werden, daß während 
der Nacht wesentlich geringere Beträge an Ascorbinsäure gefunden wurden. 





Abb. 7. Spirogyra. 
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Der Verlauf der Kurve / legt die Vermutung nahe, daß eine Beziehung 
zur Kernteilung vorliegt, die bekanntlich bei Spirogyra um Mitternacht 
erfolgt. Wir sind jedoch dieser Frage nicht weiter nachgegangen. Be- 
merkenswert ist jedenfalls, daß der Ascorbinsäuregehalt bei Spirogyra 
in diesem Fall nicht die gleichen Regelmäßig- Mr 
keiten zeigt, die im Verlauf von Tag und Nacht ha; ee. 2e 
bei anderen Pflanzen wiederkehren. 











Zeit Ascorbin- 
säuregehalt 
c) Früchte. (Stunden) (mg-%) 

Bei grünen unreifen Früchten von Sambucus | 9 56 
nigra ergaben sich keine periodischen Schwan- 1. Tag 2 u 
kungen im Ascorbinsäuregehalt im Verlauf ver- | 24 57 
schiedener Tages- und Nachtzeiten. Die Unter- | 9 6 
schiede zwischen den einzelnen Werten waren 2. Tag = 
sehr gering (Tabelle 15). | 23 58 


2. Der Ascorbinsäuregehalt im Verlauf der Jahreszeiten. 
a) Blätter von Fagus silvatica. | 
Bei der Besprechung dieser Untersuchungen (Abb. 8) sollen zwei 
Punkte berücksichtigt werden: 
1. Die Entwicklung vom Knospenstadium im Frühjahr bis zum 
Laubfall im Herbst. 
2. Die wechselnden Witterungseinflüsse. 


N] Schlechtweterperiode 


Ascorbinsäuregehalt 





Abb. 8. Blätter von Fagus silvatica. 


Mit der Entwicklung der jungen Blatter steigt ihr Ascorbinsäure- 
gehalt, und zwar während des größten Teiles des Monats Juni langsamer 
als vorher. Das Wetter war zu dieser Zeit vorwiegend unbeständig, der 
Himmel meistenteils bewölkt. Ende Juni und auch im folgenden Monat 
herrschte sonniges Wetter vor; der Anstieg im Ascorbinsäuregehalt ver- 
lief zu dieser Zeit besonders stark. In der Zeit vom 20. Juli bis ungefähr 
zum 10. August sank der Ascorbinsäuregehalt während einer Schlechtwetter- 
periode, um dann gegen Ende des Monats bis zum 12. September wieder 
anzusteigen. Das Wetter war vorwiegend heiter. Im Oktober zeigte 
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sich wieder ein Verlust an Ascorbinsäure trotz größtenteils sonnenklarer 
und warmer Tage. Die ersten Anzeichen der herbstlichen Verfürbungen 
traten auf. Aber solange die Blatter noch griin waren, wiesen sie noch 
eine beträchtliche Menge an Vitamin C auf (112 mg). Während der fort- 
schreitenden Zersetzung des Chlorophylls der Blatter und bei zunehmender 
Verfärbung wurde auch die Ascorbinsäure sehr schnell zerstört. 


b) Nadeln von Taxus baccata. 


Bei diesen Untersuchungen sollte nur die Veränderung im Ascorbin- 
säuregehalt bei vollentwickelten Nadeln im Verlauf der Jahreszeiten 
geprüft werden (Abb. 9). 

Die Nadeln von Taxus baccata zeigen in ihrem Ascorbinsäurehaushalt 
einen sehr auffälligen 

Unterschied gegenüber 
[A den Blättern von Fagus 
silvatica. Während die 
letzteren ein Maximum 
ew nor Poe erst im Juli aufweisen, 

— haben die Nadeln von 
Taxus baccata schon im 
März ihren höchsten As- 
corbinsäuregehalt er- 
reicht. Eine frühzeitige 
Anreicherung mit Vi- 
tamin C konnte auch in den Blättern von Hedera helix nachgewiesen 
werden. Im Januar und Februar enthielten sie 20 mg, im März dagegen 
34 mg Ascorbinsäure. 

Diese Erscheinungen lassen sich aber vielleicht durch gewisse Unter- 
schiede bezüglich der assimilatorischen Tätigkeit bei sommergrünen und 
immergrünen Bäumen erklären. Die immergrünen Holzgewächse nämlich 
sind durch den Besitz ausdauernder Assimilationsorgane in den Stand ge- 
setzt, schon in der ersten Zeit des Frühjahrs reichlich zu assimilieren. 
während die sommergrünen im Frühjahr erst ihre Blätter entfalten müssen. 
Diese sich entwickelnden Blätter sind noch nicht in der Lage, größere 
Mengen an Assimilaten zu bilden. Die Möglichkeit dazu wird sich ihnen 
erst bieten, wenn sie genügend weit entwickelt sind. 

Allerdings ist bei Taxus baccata der Abfall im Mai auffällig. Um 
dieses Verhalten genügend zu klären, müßten die assimilatorischen Ver- 
hältnisse der Nadeln im Verlauf der Jahreszeiten untersucht werden. 
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Abb. 9. Nadeln von Tarus baccata. 


VI. Ascorbinsäure und Licht. 

Bisher ist verschiedentlich in dieser Arbeit schon die Frage aufge- 
worfen worden, in welcher Beziehung die Ascorbinsäuresynthese der 
Pflanzen zu dem Licht steht. In mehreren Untersuchungen haben wir 
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auch schon die sae des Vitamins C von diesem Faktor wahr- 
scheinlich gemacht. Zs wurden jedoch nur die natürlichen Bedingungen 
geprüft, von denen die Pflanze im Freien abhängig ist (S. 315—316). 
Experimentelle Untersuchungen sollen nun einen weiteren Beitrag zu 
diesem Thema geben. Es interessierte dabei die Frage, wie groß die Menge 
der Ascorbinsäure in Blättern und einzelnen Blatteilen bei verringerter 
Lichteinwirkung bzw. Dunkelheit und bei zusätzlicher Bestrahlung ist. 

Bereits Ispo (1935) stellte fest, daß durch Einwirkung von Neonlicht 
der Ascorbinsäuregehalt in etiolierten gelben Blättern erhöht werde. 
Henke (1936) prüfte in ähnlichen Versuchen, wie wir sie durchführten, 
bei sich entfaltenden Blattknospen und jungen Blättern der Birke den 
Einfluß der Dunkelheit auf den Ascorbinsäuregehalt und fand, daß 
LichtabschluB den Reduktionswert verringerte. Er verwendete abge- 
schnittene Zweige. 

Wir dagegen benutzten für unsere Untersuchungen intakte Pflanzen, 
um irgendwelche Nebenwirkungen durch Verletzung der Pflanzenteile 
auszuschalten. Um verschiedene Lichtintensitäten herzustellen, unter 
deren Einwirkung die Pflanzen stehen sollten, wurde folgende Versuchs- 
anordnung benutzt: Die Pflanzen (Topfkulturen) standen in Kästen, die 
mit einem Fenster versehen waren; seine Größe betrug 10X 20cm. Ein 
solches Fenster, durch das gewöhnliches Tageslicht fiel, bestand im 
1. Versuch (Tabelle 16) aus 
'nmattiertem, im 2. Versuch aus Tabelle 16. Der Ascorbinsäuregehalt bei 
mattiertem Glas. Im 3. Versuch verschiedener Belichtung in mg-%. 














wurde ein Kasten benutzt, der Phaseolus | Avena 
vollkommen gegen Licht abge- pean td Rese owe 
schlossen war, um somit das Vergleichspflanzen . . . 60 68 
Verhalten bezüglich der Ascor- 1. Versuch . . . . . . 30 47 

insä i h ; Ds WER ra ls 22 35 
binsäure bei 2 Dunkelheit u re RE 20 4 
priifen. Als Vergleichsobjekte 


wurden solche Pflanzen ge- 1 Kinige Blatter waren etwas vergilbt. 
wahlt, die normaler Belichtung 

ausgesetzt waren. Für die Ascorbinsäurebestimmung wurden nur Blatter 
verwendet. Die Dauer des Versuches betrug 3—4 Tage. 


Tabelle 17. Der Ascorbinsäuregehalt belichteter und unbelichteter 
Blattlappen von Ricinus communis. 


1. Oberseite der Blattlappen verdunkelt . . . . 153 mg-% 
2. Ober- und Unterseite verdunkelt . . . . . - 150 ,, 
3. Blattlappen nicht verdunkelt . . . . . . . >. A 


In einem anderen Versuch (Tabelle 17) wurden einige Blattlappen 
eines Blattes von Ricinus communis mit Stanniol verdunkelt, während 
andere desselben Blattes belichtet wurden. Die Dauer des Versuches 
betrug 5 Tage. Die Pflanze befand sich im Gewächshaus. 
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An Blättern von Typha angustifolia wurde ein Versuch derart durch- 
geführt, daß von jedem Blatt die eine Längshälfte mit Stanniol verdeckt 
wurde; die Dauer des Versuches betrug eine Woche. Die belichteten 
Längshälften ergaben 89 mg und die verdunkelien 70 mg Ascorbinsäure. 

Es wurde auch untersucht, ob eine zusätzliche Bestrahlung fördernd 
auf den Ascorbinsäuregehalt einwirke. Für die Bestrahlung wurde 
eine Osram-Vita-Lux-Lampe benutzt, die in einer Entfernung von etwa 
2m von den Objekten aufgestellt war. Verwendet wurden Topfkulturen 
von Pisum sativum und Cyclamen persicum. Ein Schirm, der über der 


i d 
Tabelle 18. Bestrahlte Pflanzen von Pisum cpl. tien rare 


sativum und Cyclamen persicum (Ascorbin- und dessen Fläche senkrecht 
säure in mg- %). zu dem auffallenden Licht 


aufgestellt war, verhinderte 
die Einwirkung der Strahlung 
auf einen Teil der Pflanzen 





Pisum | Cyclamen 











Bestrahlte Blätter . . . 64 56 = a - 

Uni hite BI € 50 4 (Blatter und Blüten). Bei Cy- 

Bestrahlte Blüten . . . 110 clamen persicum handelte es 

Unbestrahlte Blüten . . 96 sich um eine blühende Pflanze. 
< Je drei Blüten befanden sich 


vor und N dem Schirm. Die Dauer des Versuches betrug etwa 
eine Woche. Die Ergebnisse sind in Tabelle 18 zusammengestellt. 


Aus allen diesen Versuchen geht hetvor, daß eine Verminderung der 
Lichtintensität sich negativ auf den Ascorbinsäuregehalt der Pflanzen 
auswirkt, eine Verstärkung aber eine Anreicherung des Vitamin C 
fördert. (Auf das Verhalten der Blüten ist schon auf 8. 311 hingewiesen 
worden.) 

Es sollte weiterhin untersucht werden, ob eine Bestrahlung mit 
ultraviolettem Licht einen Einfluß auf den Gehalt an Vitamin C ausübe. 
Pflanzen von Polygonum fagopyrum und Avena sativa (Topfkulturen) 
wurden mit einer Quarzlampe (Heräus, Hanau) im Abstande von 80 cm 
während 20 Tagen täglich 5—10 Min. bestrahlt. Die Pflanzen standen 
an einem geschlossenen Fenster. Für den Versuch wurden nur solche 
Pflanzen verwendet, die nicht älter als eine Woche waren. 

Die bestrahlten Pflanzen von Polygonum fagopyrum zeigten gegenüber 
den nicht bestrahlten einen größeren Wuchs. Der Unterschied im durch- 
schnittlichen Frischgewicht betrug 700 mg. Der Ascorbinsäuregehalt 
war jedoch gleich; er betrug 57 mg. 

Die bestrahlten Pflanzen von Avena sativa zeigten eine etwas dunklere 
Färbung der Blätter; ihr Wuchs war nicht verschieden von dem der 
unbestrahlten. Die bestrahlten Blätter enthielten 115 mg Ascorbinsäure, 
die unbestrahlten Blätter 117 mg. Auch hier macht sich ein Einfluß des 
ultravioletten Lichtes nicht bemerkbar. Die geringen Unterschiede im 
Ascorbinsäuregehalt liegen noch innerhalb der Fehlergrenze. 
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VII. Ascorbinsäure und Assimilation. 


In den folgenden Versuchen sollte geprüft werden, ob eine Abhängig- 
keit des Ascorbinsäuregehaltes von der Assimilationstätigkeit bei Vari- 
ierung der Assimilationsfaktoren (verschiedene Lichtintensitäten, ver- 
schiedener Kohlensäuregehalt der Luft) besteht. 


Nach den bisherigen Ergebnissen kann wohl eine Abhängigkeit der 
Ascorbinsäurezunahme bzw. Abnahme von der Lichtintensität ange- 
nommen werden; es fehlt aber bei der Bestimmung der Ascorbinsäure- 
werte eine gleichzeitige Messung der Assimilationsintensität, d. h. der für 
die Assimilation verbrauchten CO,-Menge, ohne die der Nachweis einer 
Beziehung zwischen Assimilation und Ascorbinsäuresynthese nicht 
erbracht werden kann. 


1. Assimilation bei verschiedener Lichtintensität. 


Für diese Untersuchungen wurde eine Apparatur konstruiert, die im 
wesentlichen denjenigen Einrichtungen ähnelte, die andere Untersucher 
für die Bestimmung der Assimilationsintensität verwendeten. Aus 
einem Gasometer wurde Luft in einen Rezipienten gepreßt, in dem sich 
während des Versuches zwei Blätter befanden. Sie wurden von zwei 
Lampen angestrahlt, deren Lichtstärke verändert werden konnte. Ihr Ab- 
stand von der Apparatur betrug 30 cm. Um die CO,-Abnahme bzw. 
-Zunahme der Luft zu bestimmen, die während des Versuches erfolgte, 
wurde sie aus dem Rezipienten durch ein Absorptionsgefäß geleitet, das 
mit KOH gefüllt war. Um die Luft zu trocknen, war vor dem Absorp- 
tionsgefäß ein CaCl,-Rohr angebracht; hinter dem Gefäß befand sich 
ein zweites Trockenrohr, das einen Wasserverlust aus dem Absorptions- 
gefäß verhindern sollte. Aus der Gewichtszunahme — infolge CO,-Ab- 
sorption — wurde der CO,-Gehalt der aus dem Rezipienten strömenden 
Luft bestimmt. (Das zweite CaCl,-Rohr wurde stets mitgewogen.) Aus 
der Differenz der CO,-Menge der in den Rezipienten einströmenden Luft, 
die vor dem Versuch bestimmt wurde, und dem CO,-Gehalt der aus- 
strömenden Luft wurde die verbrauchte CO,-Menge errechnet, die wäh- 
rend des Versuches durch die Assimilation der Blätter verloren gegangen 
war. Der Luftstrom wurde so reguliert, daß in einer Stunde 1000 cem 
durch den Apparat strömten. Die Menge konnte am Gasometer abge- 
lesen werden. War ein bestimmtes Volumen Luft aus dem Gasometer 
geleitet worden, wurde der Luftstrom unterbrochen und die noch im 
Rezipienten befindliche Luft mit Hilfe zweier Niveaugefäße heraus- 
gesaugt. Durch Kontrollversuche (Herstellung bestimmter Volumen- 
verhältnisse von CO, und Luft, danach Bestimmung des CO,-Gehaltes 
dieses Gemisches durch Wägung) überzeugten wir uns von dem richtigen 
Funktionieren und der genügenden Genauigkeit der Versuchsapparatur. 
Die Temperatur betrug während der Versuche 20—22°; sie wurde mit 
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Hilfe eines im Rezipienten befindlichen Thermometers gemessen. Zu 
den Versuchen wurden Blatter von Ficus scandens aus einem Gewächs- 
haus des Botanischen Gartens verwendet; sie eigneten sich sehr gut fiir 
die Versuche, da sie langere Zeit frisch blieben und auch gut meBbare 
Schwankungen im Ascorbinsäuregehalt bei veränderten AuBenbedin- 
gungen aufwiesen. Für jeden Versuch wurden Blatter von nur einem 
SproB genommen, um etwaige Unterschiede im Ascorbinsäuregehalt 
nach Möglichkeit auszuschalten. Diejenigen Blätter, die von einem Sproß 
stammten, zeigten nämlich größtenteils einen übereinstimmenden Re- 
duktionswert, während er von Sproß zu Sproß mehr oder weniger ver- 
schieden war (Tabelle 20). 

Ein solcher Ficus-Trieb, der meistenteils morgens abgeschnitten 
worden war, wurde in ein Gefäß mit Wasser gestellt und etwa 8 Stunden 
im Dunkeln aufbewahrt. Vor Beginn des ersten Versuches, bei dem die 
Änderungen im Ascorbinsäuregehalt in der Dunkelheit bei fehlender 
Assimilationstätigkeit geprüft werden sollten, wurden dagegen die Blätter 
vor dem Versuch 8 Stunden lang mit einer 400-Watt-Lampe bestrahlt. 
Vor Beginn eines jeden Versuches wurden 2—3 Bestimmungen des Vi- 
tamin C-Gehaltes vollzogen, ‚wobei jedesmal 2—3 Blätter untersucht 
wurden. Die Unterschiede im Ascorbinsäurewert — wenn solche über- 
haupt vorhanden waren — betrugen für die einzelnen Blätter des 
gleichen Sprosses meist nur 1—2 mg (Tabelle 20). 

Wir haben sorgfältig die Frage erwogen, in welcher Weise ein Ver- 
gleich des Ascorbinsäurewertes vor und nach der Belichtung durchgeführt 
werden könnte. Von einer Benutzung von Blatthälften haben wir im 
Hinblick auf die dabei unvermeidlichen starken Beschädigungen abge- 
sehen. Die immer wieder festgestellte Tatsache, daß Blätter des gleichen 
Sprosses nur geringfügige Unterschiede im Ascorbinsäuregehalt auf- 
weisen, berechtigt dazu, die belichteten Blätter hinsichtlich ihres Ascor- 
binsäurewertes mit unbelichteten des gleichen Sprosses zu vergleichen 
(s. Tabelle 20 und 21). 

Gleichzeitig wurden 2 Blätter, die von demjenigen Sproß stammten, 
dessen Blätter wir in der oben beschriebenen Weise untersucht hatten, 
auf Gewicht und Fläche! geprüft und in ein kleines mit Wasser gefülltes 
Glas innerhalb des Rezipienten gestellt. Darauf wurde sogleich ein Luft- 
strom in der oben beschriebenen Weise durch den Apparat geleitet. Das 
Gewicht von zwei solchen Blättern schwankte zwischen 800 und'900 mg. 
Da genügend Material vorhanden war, konnten sehr leicht für jeden Ver- 
such 2 Blätter gefunden werden, die zusammen ungefähr 40 qem groß 
waren. 

Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 19 und den beiden Abb. 10 
und 11 wiedergegeben. In dem ersten Versuch ist allein die Atmungs- 


1 Die Fläche wurde durch. Aufzeichnen auf Papier und Auswägen bestimmt. 
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intensität festgestellt worden, also die CO,-Abgabe der Blätter im Dunkeln; 
sie betrug im Durchschnitt aus 2 Werten 1,9 mg während der Versuchs- 
zeit von 3 Stunden, bezogen auf das mittlere Frischgewicht von 845 mg. 

Da die Atmung neben der Assimilation verläuft und die bei der At- 
mung gebildete Kohlensäure in den Belichtungsversuchen sogleich 
wieder fiir die Assimilation verwendet wurde, muBte fiir die Berechnung 
der Werte der Assimilationsintensität die Atmungskohlensäure berück- 
sichtigt werden. Es wurde angenommen, daB die Atmung bei den folgen- 
den Versuchen gleich blieb. Demnach ergeben sich die Werte fiir die Assi- 
milation aus der Summe der bei der Atmung gebildeten Kohlensäure, 
nämlich 1,9 mg, und der verbrauchten Kohlensäure aus der Luft, die mit 
Hilfe der Apparatur bestimmt werden konnte und in Tabelle 19 fiir die 
einzelnen Versuche angegeben ist. 

Stellten sich größere Unterschiede in der Fläche der Blätter heraus, 
so wurden die bei der Assimilation aus der durchgeleiteten Luft ent- 
nommenen CO,-Mengen (Tabelle 19) auf die Blattfläche 40 gem umge- 
rechnet. Bei dieser Berechnung wurde angenommen, daß für die Assimi- 
lation, d. h. für den Verbrauch an CO, vor allem die Größe der Blattfläche 
maßgebend ist. Für die Atmungskohlensäure wurde stets der im ersten 
Versuch (bei Dunkelheit) erhaltene Wert von 1,9 mg zugrunde gelegt. 

In Abb. 10 ist die Abhängigkeit der Assimilation und des Ascorbin- 
säuregehaltes von der Lichtintensität wiedergegeben', wobei die Kurve / 


Tabelle 19. Ascorbinsäurezunahme und Assimilation bei verschiedener 
Belichtung und bei normalem CO,-Gehalt der Luft. Die Dauer eines 
jeden Versuches betrug 3 Stunden. 

















Assimilation . 
Sowie Mic co Ascorbinsäure- | Ascorbinsäure- 
Ver- | Licht- — : Là -Zunahme (+) a ae: gehalt (mg- %) zunahme 
such | stärke "Abnahme () | brauch und 
Nr. | (Watt) eg Atmungs-CO:, |, D demi &bso 
geleiteten Luft 2 | vor dem nach dem e 
der Blatter (mg) en ~~ Versuch | Versuch wer a 
a j 820 40,0 + 1,8 57 46 — 11 | — 19,3 
1), [dunkel | 870 | 41,0 + 20 0 55 | 44 |-11] —200 
2 40 840 40,4 — 0,6 2,5 42 48 6 14,3 
ga 100 800 40,0 — 0,9 2,8 45 53 8 17,7 
| 830 42,5 — 0,8 2,7 46 55 9 17,3 
8 870 40,0 — 1,3 3,2 63 75 12 19,1 
4b 400 890 42,4 — 1,1 2,9 45 54 9 20,0 
c 910 48,0 — 1,4 3,1 45 55 10 22,2 
à 500 900 45,0 — 2,0 3,1 55 70 15 27,2 
5, | 00 | 840 | 402] —ı9 3,8 66 84 IR] 272 





























1 Die Ascorbinsäurewerte für den Dunkelversuch sind in die Kurvendarstel- 
lungen mit einbezogen, obwohl dies streng genommen im Hinblick auf die ver- 
schiedene Vorbehandlung des Versuchsmaterials (S. 322) einer näheren Prüfung 
bedurft hätte. 








werte (mg CO,) bezeichnet. 
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die prozentuale Zunahme an Ascorbinsäure, die Kurve JJ die Abnahme 
des Kohlensäuregehaltes der Luft und die Kurve JJJ die Assimilations- 


Tabelle 20. Kontrollbestimmungen des Ascorbinsäurewertes. Die über- 
einanderstehenden, also auf den gleichen Versuch bezogenen Werte 
wurden jeweils voneinzelnen Blättern des gleichen Sprosses erhalten 

(Ascorbinsäuregehalt in mg-%). 
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Abb. 10. Abhängigkeit der Assimilation 
und des Ascorbinsäuregehaltes von der 
Lichtintensitat. 


H wit 

















Versuch 
1 2 3 4 
a b a b a b c a b 
57 54 42 45 45 63 45 45 55 66 
57 55 43 45 46 62 45 45 55 tot 
56 55 42 45 47 63 47 45 56 66 
64 45 66 


In Abb. 11 ist die Abhängigkeit der Ascorbinsäurezunahme von der 
Assimilation dargestellt. Auf der Abszisse sind die Werte fiir die Assimila- 


tionsintensität und auf der Ordinate 
diejenigen fiir die prozentuale Ascor- 


binsäurezunahme abgetragen. 
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Abb. 11. Abhängigkeit der Ascorbinsäure- 
zunahme von der Assimilation. 


Die in diesen Versuchen durchgeführten Messungen der Assimilations- 
intensitat und die gleichzeitige Bestimmung der Veränderungen im 
Ascorbinsäuregehalt lassen deutlich die Beziehung zwischen Ascorbin- 
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säurebildung und Assimilation erkennen. Bei zunehmender Lichtintensität 
und steigendem CO,-Verbrauch nimmt auch die Menge der während der 
Versuchszeit gebildeten Ascorbinsäure zu. Bei Ausschaltung des Lichtes 
wird nicht nur die Bildung der Ascorbinsäure gehindert, sondern sogar 
ein Teil der Ascorbinsäure in nicht reduzierende Stoffe übergeführt. 
Wie aus Abb. 11 zu ersehen ist, ergibt sich innerhalb des Bereichs 
der Versuchsbedingungen eine nahezu lineare Abhängigkeit der Ascorbin- 
säurezunahme von derjenigen CO,-Menge, die bei dem Assimilations- 
vorgang zur Zuckerbildung verbraucht worden ist. Diese Befunde 
führen also mit großer Wahrscheinlichkeit zu dem Ergebnis, daß die 
Bildung des Vitamins C in enger Beziehung steht zu der Menge der bei 
der Photosynthese gebildeten Glucose. Daß tatsächlich zwischen der 
Menge der im Blatt vorhandenen Glucose und dem Ascorbinsäuregehalt 
ein Zusammenhang besteht, soll weiter unten (S. 331) gezeigt werden. 


2. Assimilation bei verschiedenem CO,-Gehalt der Luft. 
Die Prüfung der Frage nach dem Zusammenhang zwischen Ascorbin- 
säurebildung und Assimilation verlangt aber noch eine weitere Unter- 
suchung. Nicht nur eine 


Steigerung der Lichtinten- 222” 7% £0; freie Lut 


























sität bewirkt eine Förde- 

rung der Assimilation, son- TF Î 
dern auch eine Erhöhung Ss 
des CO,-Gehaltes der Luft Abb. 12. Mischgefäß, 


wirkt in derselben Weise. 

— Wie verhält sich nun der Ascorbinsäuregehalt der Pflanzen bei ver- 
schiedenen CO,-Konzentrationen? — Für die Untersuchungen dieser 
Frage wurde derselbe Apparat verwendet, der auf S. 321 beschrieben 
worden ist. Nur eine Abänderung mußte vorgenommen werden, die eine 
Variierung des CO,-Gehaltes der durchgeleiteten Luft gestattete. Aus 
einem Gasometer wurde CO,-freie Luft geleitet, die sich in einem Misch- 
gefäß (Abb. 12; vgl. Srocker, REHM und PAETZOLD, 1938, S. 564) mit 
CO, vereinigte. (Wir benutzten für die Versuche eine Stahlflasche mit 
CO,.) Von dort gelangte dann das Luftgemisch in den Rezipienten. Der 
weitere Gang des Versuches entspricht der auf S. 321—322 besprochenen 
Methode. Die Temperatur während der Versuche betrug 20—22°. 


Tabelle 21. Kontrollbestimmungen des Ascorbinsäurewertes in mg-%. 




















Versuch 
1 2 3 4 5 
a b a b a b 
62 63 63 64 64 64 64 66 
62 64 62 64 64 64 63 84 
64 64 63 64 64 65 65 65 
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Es wurden ebenfalls Blätter von Ficus scandens benutzt. Auch diesmal 
wurde vor jedem Versuch geprüft, ob der Ascorbinsäuregehalt der Blätter 
eines Sprosses übereinstimmte. Die Kontrollwerte sind in Tabelle 21 
(vgl. Tabelle 20) zusammengestellt. (Es wurden jedesmal drei Bestim- 


mungen durchgeführt.) 
Tabelle 22. Ascorbinsäurezunahme und Assimilation bei verschiedenem 


CO,-Gehalt der Luft und bei einer Lichtstärke von 400 Watt. Die Dauer 
eines jeden Versuches betrug 3 Stunden. 

















Ge- co, tion Ascorbinsäure- | Ascorbinsäure- 
Ver. |CO«-Gehalt| wicht fem) | -Zanahme (+) | (me CODerreeh- | zehalt (mg-%) | zunahine 
such e wo om "Abnahme (—) brauch und 
Nr. | Luft (mg) geleiteten Luft np «À vor dem nach dem u» Pr 
der Blätter (mg) bezogen Versuch | Versuch | yy, ect 
1° 0 870 | 41,2 01 1,9! 62 39 — 23 | —37,0 
b 830 | 40,0 64 38 — 26 | —40,0 
2 1,5 870 | 40,0 — 1,3 3,2 63 75 12 19,2 
34 4,2 800 | 40,0 — 3,8 5,7 64 80 16 25,0 
b 850 | 40,4 — 3,8 5,7 64 80 16 25,0 
4 10,5 800 | 39,8 — 5,Q - 6,9 64 80 16 25,0 
54 174 830 | 40,0 — 6,5 8,4 64 70 6 9,4 
b ù 920 | 48,0 — 17,9 8,5 65 72 7 10,8 
































Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 22 wiedergegeben. Die Werte 
für die Assimilation wurden in derselben Weise umgerechnet wie bei 
den vorigen Versuchen. Für die Berechnung der Assimilationsintensität 
wurde ebenso wie bei den Belichtungsversuchen eine Atmungskohlen- 
säuremenge von 1,9 mg (Mittel aus Versuch la u. b) zugrunde gelegt. 
In Abb. 13 ist die Abhängigkeit der Assimilation und des Ascorbin- 
säuregehaltes vom CO,-Gehalt der Luft wiedergegeben. Die Kurve 7 
stellt die prozentuale Ascorbinsäurezunahme dar, die Kurve JJ die Ab- 
nahme des CO,-Gehaltes der Luft und die Kurve /// die Assimilations- 
intensität (mg CO,). In Abb. 14 ist die Beziehung zwischen Ascorbin- 
säurezunahme und Assimilation bei verändertem CO,-Gehalt der Luft dar- 
gestellt. Auf der Abszisse sind die Werte für die Assimilationsintensität- 
auf der Ordinate diejenigen der prozentualen Ascorbinsäurezunahme 
aufgetragen. 

Die Versuche führten zu folgendem Ergebnis. Bei einer Anreicherung 
der Luft mit CO, steigt wohl die Assimilationsintensität, aber die Zu- 
nahme an Vitamin C verläuft nicht gleichmäßig mit dem Verbrauch an 
CO,. Zunächst zeigt sich eine starke Abnahme an Vitamin C (38,5%. 


1 Es ist angenommen, daß dann, wenn der CO,-Gehalt der Luft = 0 ist, die 
durch die Atmung entstehende Kohlensäure vollständig für die Assimilation ver- 
braucht wird. Als Wert für die Atmungskohlensäure sind 1,9 mg angenommen 
(vgl. Tabelle 19). 
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errechnet aus 2 Werten) bei CO,-freier Luft (Versuch 1). Eine Zunahme 
an Ascorbinsäure tritt ein, sobald genügend CO, zugeführt wird, und 
zwar ergibt eine etwa 3-fache Erhöhung über den ursprünglichen Kohlen- 
säuregehalt! (1,4 mg/1000 cem Luft; Ver- 
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Abb. 13. Abhängigkeit der Assimilation und des Abb. 14. Abhängigkeit der Ascor- 
Ascorbinsäuregehaltes von dem CO.-Gehalt der binsäurezunahme von der Assimi- 
Luft. lation bei verändertem CO,-Gehalt 


der Luft. 


reicht. Ein Gehalt von 5,8 mg CO,/1000 ccm Luft (Versuch 5) wirkt sich 
schon hemmend auf die Ascorbinsäurebildung aus, während aber noch 
die Assimilation weiter steigt. Die Menge der während der Versuche 
gebildeten Ascorbinsäure wird also innerhalb der Versuchsbedingungen 
bei höheren CO,-Konzentrationen trotz steigender Assimilationsintensität 
geringer. 


VIII. Ascorbinsäure- und Chlorophyligehalt. 

Als Ergebnis der Untersuchungen anderer Autoren (GIRoUD, RaT- 
SIMAMANGA und LEBLOND 1937; Ispo 1935—36; Hann 1933) über die 
Frage nach der Abhängigkeit des Ascorbinsäuregehaltes von der Menge 
des in der Pflanze vorhandenen Chlorophylls kann zusammenfassend 


1 Eine im Versuch 2 benutzte CO,-Menge von 0,5 mg pro 1000 cem Luft ent- 
spricht etwa dem normalen CO,-Gehalt der Luft. 
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gesagt werden, daB die chlorophyllreichen Pflanzen oder Pflanzenteile 
beziiglich ihrer antiscorbutischen Wirkung wertvoller sind als die chloro- 
phyllfreien oder -armen. Allgemein wird also eine Beziehung zwischen 
der Ascorbinsäure als einem Redoxsystem und der Menge und Funktion 
des griinen Farbstoffs angenommen. 

Bisher hatten auch wir festgestellt, daß in chlorophyllfreien Pflanzen 
(Pilze, fertile Triebe von Equisetum arvense ausschließlich der Sporen, 
Lathraea, Orobanche) keine Ascorbinsäure vorkommt. Etiolierte und herbst- 
lich verfärbte Blätter (S. 317, 319) wiesen weniger Ascorbinsäure auf als 
solche mit normalem Chlorophyligehalt. Diejenigen Teile bei Ricinus 
communis (S. 307), die den größten Chlorophyllgehalt besitzen, näm- 
lich das Mesophyll des Blattes, besitzen einen höheren Ascorbinsäure- 
gehalt als Blattnerven, Blattstiele und die Achse. Unter den chlorophyll- 
freien Pflanzenorganen bildeten jedoch die Kronenblätter eine Ausnahme 
(S. 309). 

Die folgenden Untersuchungen sollen sich nun auch den Objekten 
zuwenden, die nicht infolge Lichtmangels, sondern auf Grund von Erb- 
anlagen eine Verringerung ihres Chlorophyligehaltes erlitten hatten, 
nämlich den Blättern von Acer Negundo und Pelargonium, sowie einigen 
mutierten Formen von Antirrhinum majus. 


1. Blätter von Acer Negundo und Pelargonium. 

Das Material von Acer Negundo stammte von einem Baum mit ge- 
fleckten Blättern. Diese sind zum Teil rein weiß und durchscheinend, 
enthalten also kein Chlorophyll, zum Teil aber grün und auch grün-weiß 
gefleckt. 


Tabelle 23. Blätter von Acer Negundo. 


nl 0. 00.02 0 0 0 0. ee. 64 mg-% 
N EN N VE. 100 ,. 
Grüne Blätter mit weißem Rand (als Ganzes unter- 

a an. 100 . 
Grüne Teile (allein untersucht) . . . . . . . . 108 ,, 
Weiße Teile (allein untersucht) . . . . . . . . 64 ,, 


Das gleiche Verhalten zeigten die Blätter von Pelargonium-Pflanzen 
mit weißem Blattrand. Die grünen Teile enthielten 59 mg Ascorbinsäure, 
die weißen 35 mg. 

Aus diesen Befunden ist ersichtlich, daß in den chlorophyllfreien 
Blättern bzw. Blatteilen auch Ascorbinsäure vorkommt, jedoch in ge- 
ringeren Konzentrationen als in den chlorophyllhaltigen. Diese Bei- 
spiele beweisen, daß die Ascorbinsäure nicht in allen Fällen an die Gegen- 
wart des Chlorophylls gebunden ist, wie wir es schon bei den im Dunkeln 
gezogenen, also chlorophyllfreien Keimlingen, bei deren Cotyledonen 
und Wurzeln, überhaupt bei den unterirdischen Organen und schließlich 
bei den Blüten gefunden hatten. 
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2. Chlorophyllarme Mutanten von Antirrhinum majus. 

Es handelte sich hier um künstlich hervorgerufene Mutationen. Das 
Material wurde teils vom Institut für Züchtungsforschung, Müncheberg, 
teils vom Institut für Vererbungsforschung in Berlin-Dahlem bezogen'. 

Die Samen kamen am 24. März zur Aussaat; die Pflanzen wurden 
im Juli auf ihren Ascorbinsäuregehalt geprüft. Für jede Extraktion 
wurde nur eine Pflanze verwendet, um auch etwa vorhandene individuelle 
Unterschiede im Ascorbinsäuregehalt festzustellen. 

Beschreibung der Laubblattfaktoren von Antirrhinum majus (Schick 
und STUBBE, 1932, 1934). 

a) Aurea (Aur aur). 

Aur-aur-Pflanzen besitzen grünlichgelbe Laubblätter. Ihre Wüchsig- 
keit ist gegenüber den normalen Formen wenig vermindert. 

b) Vitellina (vit vit). 

Cotyledonen und Blätter sind goldgelb. Die Pflanzen bleiben im 
Wachstum zurück; blühende Pflanzen sind schwächer als normale und 
haben gelbgrüne Blätter. Die Lebensfähigkeit ist sehr vermindert. 
(Künstlich durch Röntgenbestrahlung auf dem Knospenstadium erzeugte 
Mutation.) 

c) Chionocaulis (chi chi). 

Die Laubblatter sind schmäler und länger als bei normalen Pflanzen. 
Die Blätter sind mit gelben Adern versehen, gelbgrün gefärbt, die Blüten- 
stielchen und die Samenkapseln dagegen fast reinweiß. Dieser Chlorophyll- 
verlust tritt dann erst deutlich ein, wenn die Blüten völlig entwickelt 
sind. (Künstlich ausgelöste Mutation, durch 48 Stunden lange Behandlung 
der Pflanze im Keimlingsstadium mit 80 mg Neosalvarsan in 1000 ccm 
Aqua dest. entstanden.) 

d) lurida (lu lu). 

Pflanzen haben leuchtend gelbgrüne Cotyledonen und Laubblätter: 
sie bleiben im Wuchs sehr wenig gegenüber den normalen zurück. (Künst- 
lich ausgelöste Mutation, durch Bestrahlung reifer Pollen mit Linie 313 
entstanden.) 

Die Mutationen b bis d gehören der gleichen Sippe an. Zur Kontrolle 
wurden ebenfalls Pflanzen aus dieser Sippe benutzt. Außerdem wurden 
Kontrollpflanzen untersucht, die zusammen mit den Aur-aur-Pflanzen 
der gleichen Sippe, aber einer anderen als die Mutationen b bis d ange- 
hören. Es zeigte sich, daß die verschiedenen zu den Kontrollbestimmungen 
herangezogenen Pflanzen nur unwesentliche Unterschiede im Ascorbin- 
säuregehalt aufwiesen. 

Die Werte für den Ascorbinsäuregehalt jeder einzelnen Pflanze von 
den besprochenen Antirrhinum-Mutationen sind in Tabelle 24 zusammen- 


1 Fräulein Dr. E. Stern und Herrn Dozenten Dr. Knapp sind wir für das zur 
Verfügung gestellte Samenmaterial zu Dank verpflichtet. 


Planta Bd. 30. 22 
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gestellt, wobei das durchschnittliche Frischgewicht der Pflanzen ange- 
geben ist, die zur gleichen Mutation gehörten. 

Die Befunde lassen deutlich 

Tabelle 24. Ascorbinsäuregehalt von erkennen, daß der Vitamin C-Ge- 

ges + Harmen Antirrhinum- halt bei den untersuchten mutier- 

utanten in mg-%. in. 

ten chlorophyllarmen! Antirrhi- 




















Normal | | sur ek pe 2 num-Pflanzen im Durchschnitt 
höher liegt als bei den normalen 

50 87 68 69 67 chlorophylireicheren Formen. Da 
2 a 2 = = noch keine näheren Unter- 
55 67 62 66 suchungen dieser Mutanten vor- 
56 99 118 52 63 liegen, läßt sich nicht eindeutig 
= 2 2 5 2 sagen, welche Faktoren bei diesen 
71 62  chlorophyllarmen Pflanzen eine 


Durchschnittlicher Ascorbinsäuregehat: Anreicherung des Vitamins C be- 
54 | 94 | 80 | 58 | wirken. 
Durchschnittliches Frischgewicht (g): Unsere Ascorbinsäureunter- 
10,500 | 4,500 | 2,000 | 5,500 | 10,000 suchungen an diesen Mutanten 
führten somit zu Ergebnissen, 
die mit zahlreichen bisherigen Befunden anderer Autoren sowie mit 
den bei Ricinus (S.307), Pelargonium und Acer Negundo (8.328) er- 
haltenen Ergebnissen nicht ohne weiteres in Einklang zu bringen sind. 
Jedoch stimmen unsere Ergebnisse überein mit den Ergebnissen von 
Agu EL Wara HAMDALLAH (1939), nach denen Fe- oder Mg-frei gezogene 
und infolgedessen chlorotische Pflanzen meist mehr Gehalt an Vitamin C 
aufweisen als die in vollständiger Nährlösung gezogenen. 


ê 


IX. Ascorbinsäure und Assimilate. 
1. Ascorbinsäure- und Glucosegehalt. 


In diesem Abschnitt soll der schon bei der Besprechung der Assimi- 
lationsversuche angeschnittenen Frage nach einem Zusammenhang 
zwischen Ascorbinsäure- und Glucosegehalt weiter nachgegangen werden. 

Bei den Blättern monocotyler Pflanzen, die bekanntlich gelöste Zucker 
speichern im Gegensatz zu den Stärkeblättern, die diese Kohlehydrate 
in Stärke verwandeln, konnte folgende Beziehung gefunden werden, 
die zwischen Glucose- und Ascorbinsäuregehalt besteht. Je mehr As- 
corbinsäure eine Pflanze aufweist, um so größer ist auch die in ihr vor- 
kommende Menge an Glucose (Tabelle 25, Abb. 16). 


1 Quantitative Chlorophyllbestimmungen wurden nicht vorgenommen. Es ist 
jedoch mit Sicherheit anzunehmen, daß die Mutanten weniger Chlorophyll ent- 
halten als die normalen Pflanzen, besonders im Hinblick auf die Untersuchungen von 
WirLsTÄrteR und Storr (1918, S. 135f.), die in chlorotischen Blättern weniger 
Chlorophyll fanden als in grünen. 
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Für die Bestimmung des Traubenzuckers wurden je 25 g frischen Blattmaterials 
mit destilliertem Wasser extrahiert. Um hydrolytische Spaltungen von Di- oder 
Polysacchariden durch Pflanzensäuren zu verhindern, wurde noch etwas Na,CO, 
zugegeben. Die Extraktion galt nach einer Stunde als beendet. Die so erhaltenen 
Lösungen wurden dann jodo- 
metrisch auf ihren Trauben- Tabelle 25. Glucose- und Ascorbinsäure- 


zuckergehalt geprüft [Methode hal fl 
nach Dykıns und Enerıs: Z. gohart monpentrier Riipneen., 














anal. ee 90, eg da a. Glucose Ascorbin- 
Dieser stetige Anstieg (mg- % ) 
ler Glucose- und Ascorbin- 
sn pour 1, Allium Cepa . . . . .. 114 | 13 
saurewerie "ABl sogar EINE 9, Phragmites communis . . | 1,31 33 
gesetzmäßige Abhängigkeit 3. Zea mays . . . . . . .| 1,64 68 
der beiden Stoffe erkennen, *- Hemerocallis citrina . . . | 1,71 vn 
5. Typha angustifolia . . . 1,69 84 
wenn man den Glucose- 6. Convallaria majalis . . . | 2,86 | 252 
gehalt auf der Ordinate und 7. Gladiolus communis . . . | 3,35 360 


den Ascorbinsäuregehalt auf 
der Abszisse abträgt (Abb. 15). Die einzelnen Punkte ergeben eine 
schwach gekriimmte Kurve, so daB also eine nahezu lineare Abhängig- 
keit vorliegt. ; 
Untersuchungen an Blättern dicotyler Pflanzen ergaben in keiner 
Weise ähnliche . Befunde. Auch die Glucosewerte, die wir nach der 
hydrolytischen Spaltung mit 2%- 








iger Schwefelsäure erhielten, stan- 7 
den in keinem Einklang zu den 3 
Ascorbinsäurewerten. Leer 


Bei dem auf 8.320 beschrie- 
benen Versuch an T'ypha angusti- 
folia wurde auch eine Bestimmung 
des Glucosegehaltes von belichteten 
und unbelichteten Blatthalften vor- 
genommen. Es konnten keine 


Hr 





Glucosegehatt 
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wesentlich verschiedenen Werte i | 
erhalten werden; die Unterschiede j “a0 0 
im Ascorbinsäuregehalt waren auch Ascorbinsauregehalt mg % 


à Abb. 15. 
nicht so groß, daß man auf Grund Die Beziehung zwischen dem Glucose- und 


obiger Beziehungen größere Unter- Ascorbinsäuregehalt monocotyler Pflanzen. 
schiede im Glucosegehalt erwarten 

konnte. Das gleiche gilt auch für den Versuch auf S. 332, der an der 
gleichen Pflanze vorgenommen wurde. 

Nachdem sich herausgestellt hat, daß zwischen dem Gehalt an Chloro- 
phyll, Glucose und der Menge an Ascorbinsäure gewisse Zusammenhänge 
bestehen, taucht die Frage auf, ob sich Beziehungen zwischen Ascorbin- 
säuregehalt und sonstigen in der Pflanze vorhandenen Stoffe auffinden 
lassen. Zunächst wurde, allerdings mit negativem Erfolg, die Prüfung 

22* 
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der Frage vorgenommen, ob ein Zusammenhang zwischen Eiweiß- und 
Ascorbinsäuregehalt der grünen Blatter bestehe. Desgleichen konnten wir 
auch keine Beziehung nachweisen zwischen dem Ölgehalt und der Menge 
an Ascorbinsäure. Für diese Untersuchungen wurden Samen, deren Öl- 
gehalt geprüft wurde, und aus diesen Samen hervorgegangene Keim- 
linge, deren Ascorbinsäuregehalt in den ersten Tagen nach der Aussaat 
festgestellt wurde, verwendet (Ricinus communis, Linum usitatissimum, 
Aesculus hippocastanum ). 


2. Der Ascorbinsäuregehalt bei künstlicher Zufuhr von Kohlehydraten und 
Glycerin. 

SCHIMPER (1885) und anderen Forschern! gelang es, Pflanzen auf 
Zuckerlésungen zur Stärkebildung anzuregen, auch solche, die normal 
stärkefrei sind (Iris germanica auf 20% iger Zuckerlösung). Auch Al- 
kohole wie Glycerin, Mannit, Sorbit, wirkten in derselben Weise. 

Bei unseren Versuchen sollte festgestellt werden, ob der Ascorbin- 
säuregehalt der so behandelten Pflanzen unter dem EinfluB der zuge- 
setzten Stoffe verändert wird. 

Blätter von T'ypha angustifolia wurden abgeschnitten, darauf je drei 
in ein Gefäß mit Wasser und’in eine 1%ige Glucoselüsung gestellt. Nach 
3 Tagen wurde ihr Ascorbinsäuregehalt bestimmt (Tabelle 26). Zum 
Vergleich wurden vor Beginn des Versuches frisch abgeschnittene Blätter 
sofort auf ihren Ascorbinsäuregehalt geprüft. Dieser wurde als ursprüng- 
licher Wert angesehen. 


Tabelle26. Der Ascorbinsäuregehalt der Blätter von Typha angustifolia 
nach künstlicher Zufuhr von l%iger Glucoselösung; nach 3 Tagen 


untersucht. 
Blätter aus dem Freien, sofort untersucht. . . 84 mg-% 
Blätter in Wasser (Kontrollversuch) . . . . . . 
Blätter in Glucoselösung . . . . . . . . . . . 104 


Derselbe Versuch wurde mit einer 1%igen Glycerinlüsung durchge- 
führt (Tabelle 27). Verwendet wurden Blätter von /ris lutescens. Die 
Dauer des Versuches betrug 3 Tage. 


Tabelle 27. Der Ascorbinsäuregehalt der Blätter von /ris lutescens nach 
künstlicher Zufuhr von 1%iger Glycerinlösung; nach 3 Tagen 


untersucht. 
Blätter aus dem Freien, sofort untersucht . . . 180 mg-% 
Blätter in Wasser (Kontrollversuch) . . . . . . 187 
Blätter in Glycerinlôsung . . . . .- . . . . . 206 


Auch bei Antirrhinum majus ergaben sich dieselben Beziehungen. 
Hier sollte neben Glucose und Glycerin auch der EinfluB von Saccharose 


1 Weitere Literatur ist in BENEGKE-Josr, Pflanzenphysiologie, Bd. 1, 8. 188 bis 
189 angegeben. 
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untersucht werden. Es wurden abgeschnittene Sprosse verwendet. Die 


lösungen der organischen Substanzen waren 2%ig. Nach einer Versuchs- 
dauer von 3 Tagen wurde auf Ascorbinsäuregehalt untersucht (Tab. 28). 


Tabelle 28. Der Ascorbinsäuregehalt der Sprosse von Antirrhinum majus 
nach künstlicher Zufuhr von 2%iger Glucose-, Saccharose- und 
Glycerinlösung; nach 3 Tagen untersucht. 


Pflanze aus dem Freien, sofort untersucht. . 10 mg-% 
Pflanze in Wasser (Kontrollversuch) . . . . . Bi: 
Pflanze in Saccharoselôsung . . . . . . . . . 17 
Pflanze in Glycerinlösung. . . . . . . . . . . ae 
Pflanze in Glucoselösung . .......... 32 ,, 


Aus allen diesen Befunden ist ersichtlich, daB bei einer Zufuhr der 
hier verwendeten organischen Substanzen, die Starke in den Pflanzen 
anzureichern vermögen, auch der Ascorbinsäuregehalt erhöht wird. 

Die Zunahme an Ascorbinsäure in den Objekten, die sich in Wasser 
befanden, kann vielleicht damit zusammenhängen, daB in abgeschnittenen 
Blättern bzw. Sprossen die Auswanderung der Kohlehydrate und vielleicht 
auch der Ascorbinsäure verhindert wird. 

Das Ergebnis des Ringelungsversuches (s. unten) liegt allerdings 
nicht in diesem Sinne. 


3. Der Ascorbinsäuregehalt nach Ringelung. 

In den vorigen Versuchen erreichten wir durch Zufuhr gewisser or- 
ganischer Stoffe von außen eine Erhöhung des Vitamin C-Gehaltes bei 
gleichzeitiger Assimilatanreicherung. 

In den folgenden Versuchen wollten wir prüfen, ob eine Ascorbin- 
säurezunahme auch in den Blättern eintrete, bei denen wir eine Ab- 
wanderung der Assimilate verhinderten und dadurch eine künstliche An- 
reicherung an solchen bewirkten. 

In einigen Zweigen von Fraxinus excelsior und Salix caprea war eine 
derartige Assimilatanreicherung durch Ringelung vorgenommen worden. 
Es wurden zwei Ein- 


schnitte rings um den Tabelle 29. Der Ascorbinsäuregehalt nach der 


Ringelung der Zweige von Fraxinus excelsior 





Zweig herum bis aufs amd Millet damon: 
Holz geführt und die - = 
zwischen den beiden be- ph en ttes 





findliche Rinde ent- 
fernt. Die entrindete Auf nr A er am | 15.9. | 17.8. 
‘ -, Ascorbinsäuregehalt (mg-%): 
Stelle wurde dann mit 1. Nach der Ringelung . . . . 49 175 


Leukoplast verklebt, um 2. Ohne Ringelung..... . 85 181 
ein Austrocknen des Hol- 

zes an diesem Einschnitt zu verhindern. Salix caprea war im Frühjahr, 
Fraxinus excelsior erst im August geringelt worden. Die Versuchs- 
ergebnisse sind in Tabelle 29 zusammengestellt. 

















334 Heinz Gerhard Moldtmann: Untersuchungen über den Ascorbinsäuregehalt 


Die oberhalb der Ringelungsstelle befindlichen Blätter enthielten bei 
Frazinus excelsior bedeutend weniger Ascorbinsäure als diejenigen, die 
sich unter normalen Bedingungen befunden hatten. Die Differenz bei 
Salix caprea könnte noch innerhalb der Fehlergrenze liegen. 

Die durch Ringelung hervorgerufene Assimilatanreicherung führte nicht 
zu einer Zunahme an Vitamin C. 


4. Schlußbetrachtung. 


Alle in diesem Abschnitt besprochenen Untersuchungen — abgesehen 
vom Ringelungsversuch — führten zu dem Ergebnis, daß eine Beziehung 
zwischen Ascorbinsäure und Assimilaten besteht. Besonders deutlich ist 
der Zusammenhang zwischen Ascorbinsäure und @lucose, wie wir es bei 
der Untersuchung der Monocotylenblätter gesehen haben. Bei der künst- 
lichen Anreicherung mit Assimilaten durch Zufuhr organischer Stoffe wie 
Glycerin, Saccharose und Glucose, die eine Erhöhung des Ascorbinsäure- 
gehaltes bewirkten, tritt vermutlich eine Umwandlung von Glucose in 
Vitamin C und von Saccharose und Glycerin über Glucose in Vitamin C ein. 

Hier ergibt sich eine gewisse Parallelität zu den im Abschnitt VII be- 
sprochenen Ergebnisssen, die wir bei der Untersuchung der Abhängigkeit 
der Ascorbinsäurezunahme von’ der Assimilationssteigerung durch ver- 
schiedene Lichtintensitäten und zum Teil durch erhöhte CO,- Konzentrationen 
der Luft erhielten. In diesem Falle handelte es sich um eine mehr den 
natürlichen Verhältnissen entsprechende Anreicherung mit Assimilaten 
infolge gesteigerter Assimilationsintensität (auch hier dürfte die Glucose 
der entscheidende Faktor sein), in dem anderen Falle um eine künstliche 
Anreicherung durch Zufuhr von organischen Stoffen. Beide Methoden 
führten zu dem gleichen Ergebnis, nämlich zu einer Erhöhung des As- 
corbinsäuregehaltes bei gleichzeitiger Steigerung der Assimilatkonzen- 
trationen. 


X. Der Einfluß verschiedener Temperaturen auf den Ascorbinsäuregehalt. 


Die Abhängigkeit der Veränderungen im Ascorbinsäuregehalt von 
der Temperatur ist besonders an Kartoffelknollen untersucht worden, 
wobei die Frage erörtert werden sollte, wieviel Ascorbinsäure während 
der Lagerung verloren gehe. Es handelt sich hier um eine für die mensch- 
liche Ernährung wichtige Frage (Pert, 1936; WAcHoLDER, 1938). Perr 
untersuchte verschiedene Kartoffelsorten und fand, daß sie bei Tem- 
peraturen von 5, 10 und 15° im Laufe der Lagerung alle Ascorbinsäure 
verloren. In den ersten 20—30 Tagen, also zu Beginn der Lagerung, 
machte sich schon ein starker Verlust an Ascorbinsäure bemerkbar. 
Nach dieser Zeit trat ein langsamerer Abfall an Ascorbinsäure ein. Die 
bei 15° gelagerten Kartoffelknollen verloren zu Beginn der Lagerung 
etwas mehr Ascorbinsäure als die bei 5 und 10° aufbewahrten. Die 
Veränderungen im Ascorbinsäuregehalt sind von Sorte zu Sorte ver- 
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schieden und nach der Meinung des Verfassers auch von der Beschaffen- 
heit des Bodens abhängig, auf dem die Kartoffeln gewachsen waren. 

Unsere Untersuchungen über die Abhängigkeit des Ascorbinsäure- 
gehaltes pflanzlicher Organe von Temperatureinflüssen sollten sich auf 
keimende Samen und grüne Sprosse erstrecken. 


1. Keimende Samen. 


Die Samen wurden in Petrischalen auf feuchtes Fließpapier gelegt 
und in Brutschränken bei verschiedenen Temperaturen zum Keimen 
gebracht. Samen, die bei niederen Temperaturen (3 und 10°) keimen 
sollten, befanden sich in Eisschränken. Die Keimung vollzog sich unter 
völligem Lichtausschluß. Es wurden nur Keimlinge untersucht, die sich 
auf dem gleichen Entwicklungsstadium befanden. Da die Keimlinge 
sich bei verschiedenen Temperaturen nicht gleichmäßig entwickelten, 
wurden sie zu verschiedenen Zeitpunkten, wenn sie gleiche Größe besaßen, 
untersucht. 

a) Pisum sativum. 

Es wurden Keimlinge (je etwa 20) genommen, deren Wurzellänge 
1,5—2 cm und deren Sproßlänge 0,5 cm betrugen. 

b) Avena sativa. 

Die Wurzellänge der Keimlinge (je etwa 50) betrug 1 cm, die Coleoptil- 
länge 1—1,5 cm. 

c) Zea mays. 

Die Länge der Keimwurzel (von je etwa 20 Keimlingen) betrug 1,5 bis 
1,8 em, die der Coleoptile 1,5—2 cm. 

d) Polygonum fagopyrum. 

Die Länge des Hypocotyls betrug etwa 1 cm. 100 Keimlinge wurden 
für die Extraktion verwertet. 

e) Vicia Faba. 

Die Keimwurzel war 2—2,5 cm lang. 15 Keimlinge wurden jedesmal 
untersucht. 

f) Phaseolus vulgaris. 

Die Keimwurzellänge betrug etwa 2 cm. 20 Keimlinge wurden jedes- 
mal auf ihren Vitamin C-Gehalt geprüft. 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 30 zusammengestellt. 


Tabelle 30. Der Ascorbinsäuregehalt der beiverschiedenen Temperaturen 
gekeimten Samen in mg-%. 


























3° 5° 10° 15° 25° 30° 
Pisum salivum. . . . . 22 14 11 6 
Avena saliva. . . . . . 23 16 14 9 
Dei tidy EIN 9 10 10 
Polygonum fagopyrum . 4 5 5 15 
Vicia Fabu . . . . ... 17 17 1 
Phaseolus vulgaris . . . 8 13 13 5 
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Alle diese Ergebnisse zeigen keineswegs eine Übereinstimmung in der 
Beziehung zwischen Keimungstemperatur und Ascorbinsäuregehalt. Bei 
Polygonum fagopyrum steigt der Ascorbinsäuregehalt mit zunehmender 
Temperatur. Umgekehrt verhalten sich die Keimlinge von Pisum sativum 
und Avena sativa. Zea mays zeigt keine Temperaturabhangigkeit zwischen 
10 und 30°. Bei einer Temperatur von 10—15® ist bei Phaseolus vulgaris 
der Gehalt am grôBten. Bei Vicia faba zeigten sich keinerlei Unter- 
schiede im Ascorbinsäuregehalt bei Temperaturen von 5—25°. Für die 
Fälle einer Temperaturabhängigkeit gilt also folgendes: 

Die Temperaturen, bei denen die Ascorbinsäurebildung während der Kei- 
mung am meisten gefördert ist, liegen bei den einzelnen Arten sehr verschieden. 

Bei den Versuchen auf S. 321—327 (s. Tabelle 19 und 22, 1. Versuch) 
erlitten abgeschnittene, im Dunkeln aufbewahrte Blätter einen erheb- 
lichen Verlust an Ascorbinsäure. Als eine der wesentlichsten Funktionen, 
die diese Blätter im Dunkeln ausgeübt haben, ist die Atmung anzusehen. 
Es lag also nahe, die Möglichkeit zu prüfen, ob der Ascorbinsäuregehalt 
Tabelle 31. Die Atmungsintensität und der ae RORENE. Fe cine 


Ascorbinsäuregehalt der gekeimten Samen Zusammenhang mit der 
von Pisum sativum bei Temperaturen von 3—5° Atmung steht, die ihrer- 








und von 35—40° und bei einer seits wiederum von der 
Keimungstemperatur von 25°. Temperatur abhängig ist. 
3—5°| 25° | 35—40° Im folgenden Versuch 
sollte geprüft werden, ob 

Atmung (mg CO. 11,3 | 33,5 | 62,7 ; ; ; 
pomme hr h (mg-%) | 43 | 43 | 40 ‘in derartige Beziehung 











vorliegt. 
Als Versuchsobjekt wurden Keimlinge von Pisum sativum und Vicia 
Faba gewählt (Tabelle 31, 32). Die Samen waren bei einer konstanten 


Tabelle 32. Die Atmungsintensität und der ee een 
Ascorbinsäuregehalt die gekeimten Samen Fließpapier im Thermo- 
von Vicia Faba bei Temperaturen von 25—30°, Staten gekeimt. Nach 4 
35—40° und bei einer Keimungstemperatur bzw. 7 Tagen wurden die 
von 12°. gekeimten Samen auf 
12° | 25—30°| 35—40° ihre Atmungsintensität 
und ihren Ascorbinsäure- 
Atmu 5,2} 11,4 26,0 er chiedenen 
proce: m Bir Me (mg-%) |110| 11,0 | 9,1 semi ver ents, 
Die Atmungsintensität wurde mit derselben Apparatur bestimmt, die 
ausführlich auf Seite 321 geschildert worden ist. Die Dauer eines jeden 
Versuches betrug 4 Stunden. Die Werte fiir die Atmung beziehen sich 
auf 50g Frischgewicht. Die Keimungstemperatur fiir die Samen von 
Pisum sativum betrug 25° und fiir diejenigen von Vicia Faba 12°. 
Aus diesen Untersuchungen geht hervor, daß Temperaturerhöhung 
die Atmungstätigkeit der Keimlinge beträchtlich fördert, aber keine oder 
allenfalls nur eine geringe Änderung im Ascorbinsäuregehalt bewirkt. 
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Die Ascorbinsäure wird vermutlich gegen oxydative Einflüsse während 
der Atmung und bei Temperaturerhöhung geschützt. Vielleicht ist diese 
schützende Wirkung dem Glutathion zuzuschreiben, das neben der As- 
corbinsäure als stark reduzierende Substanz in vielen Pflanzen vor- 
kommt. F. G. Hopkıns und E. J. Morean (1936) konnten feststellen, 
daß Ascorbinsäure bei Gegenwart von Glutathion durch Oxydasen nicht 
dehydriert wird. Vielmehr geht das Glutathion (GSH) infolge Oxydation 
in die GSSG-Form über, die nicht mehr reduzierend wirkt. Erst wenn 
praktisch alles Glutathion verschwunden ist, dürfte die Oxydation der 
Ascorbinsäure beginnen. 


2. Grüne Sprosse. 

Wie sehr die Behandlung der Keimlinge mit verschiedenen Tempe- 
raturen für den Ascorbinsäuregehalt der aus den Keimlingen hervorge- 
gangenen Pflanzen maßgebend ist, zeigt folgender Versuch an Pisum und 
Phaseolus. Es wurden Samen unter verschiedenen Temperaturbedingungen 
während etwa einer Woche zum Keimen gebracht, die jungen Keim- 
linge auf Erde in Töpfen ausgesetzt und nach etwa 25 Tagen die aus den 
Keimlingen hervorgegangenen Pflanzen auf ihren Ascorbinsäuregehalt 
untersucht. Die Pflanzen waren alle unter den gleichen Temperatur- 
verhältnissen (12—15°) gewachsen. Die Ergebnisse zeigen die Tabelle 33 
und Abb. 16 und 17. 


Tabelle 33. Der Ascorbinsäuregehalt der Pflanzen von Pisum sativum 
und Phaseolus vulgaris, die während der Keimung unter verschiedenen, 
später unter gleichen Temperaturbedingungen gewachsen waren. 


























Ascorbinsäuregehalt Kei temperatur 
re 3—5° 10° 25—30° 
Pisur sion a) der Keimlinge 22 14 6 
wum sanoum. - - - | b) der grünen Sprosse 62 60 36 
: o a) der Keimlinge 8 13 5 
Phaseolus vulgaris . - | }) der grünen Sprosse | 26 35 28 


In Abb. 16 u. 17 sind die Ascorbinsäurewerte der Keimlinge und die- 
jenigen der grünen Sprosse in ihrer Abhängigkeit von der Keimungs- 
temperatur aufgezeichnet, wobei die Kurve Z den Ascorbinsäuregehalt 
der Keimlinge und die Kurve IJ denjenigen der grünen Sprosse darstellt. 

Aus diesen Ergebnissen ist ersichtlich, daß der durch Behandlung der 
Keimlinge mit verschiedenen Temperaturen bedingten Verschiedenheit, 
im Ascorbinsäuregehalt der Keimlinge gleichsinnige Unterschiede in den 
älteren Pflanzen entsprechen. Die Kurven J/, die sich auf die letzteren 
beziehen, haben annähernd den gleichen Verlauf wie die Kurven für die 
Keimlinge (J), obwohl die Pflanzen nach der Behandlung der Samen 
und Keimlinge mit verschiedenen Temperaturen unter gleichen Temperatur- 
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verhältnissen sich weiter entwickelt hatten. Durch geeignete Wahl der 
Keimungstemperatur kann also unter Umständen in der grünen Pflanze 
der Ascorbinsäuregehalt gesteigert werden. 

Weiterhin wurden Pflanzen 
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Abb. 16 (Pisum sativum) und Abb.17 (Phaseolus vulgaris). Der Ascorbinsäuregehalt 
der Keimlinge und griinen Sprosse in seiner Abhängigkeit von der Keimungstemperatur. 


einfliissen gewachsen waren. Die etwa 10 Tage alten Pflanzen wurden in 
Tôpfen gezogen und in zwei Glaszylinder gestellt, die am Tage unter ver- 
schiedener Temperatur gehalten wurden. Durch ein Umlaufsystem 


6 . wurde heißes Wasser 

Tabelle 34. Die Abhängigkeit des Ascorbin- äusch . Giasschus > 
säuregehaltes grüner Sprosse von - . 8 

Temperatureinflissen. pumpt, die den einen 








der beiden Zylinder er- 
Durchschnitt- | mem. | Ascorbin- u u ° ° 
liches Frisch- | peratur | “Auregehalt wärmten. Mit Hilfe eines 
raid (me) Thermoregulatorskonnte 
M AS 0,640 14 36 die Temperatur konstant 
0,720 26 26 erhalten werden. Der 
Vicia Faba. . 0,480 14 28 andere Zylinder wurde 
{ 0,660 pet 50 nicht erwärmt, jedoch 
m. allen ; : = wurden beide gleich- 











mäßig durchlüftet. 


Auch bei den grünen Pflanzen ergaben die verschiedenen Temperatur- 
einflüsse keine einheitliche Änderung des Ascorbinsäuregehaltes (Ta- 
belle 34). Man muß sicherlich bei allen diesen Untersuchungen an Keim- 
lingen und grünen Sprossen annehmen, daß eine Temperaturerhöhung 
die Ascorbinsäurebildung sowohl hemmen wie auch fördern kann. Die 
Temperatur, bei der ein Maximum an Ascorbinsäure erreicht wird, 
scheint von Art zu Art verschieden zu sein. Bei Pisum sativum un 
Avena sativa entspricht das Verhalten bei verschiedenen Temperaturen 
etwa demjenigen der Keimlinge. Dagegen zeigen Sprosse von Vicia Faba 
hei erhöhter Temperatur einen beträchtlich größeren Ascorbinsäurewert, 








der Pflanzen in seiner Abhängigkeit von inneren und äußeren Faktoren. 3:39 


während die Keimlinge Konstanz aufwiesen. Es ist hierbei aber unter 
anderem in Betracht zu ziehen, daß es sich um assimilierende grüne 
Sprosse handelt, während die Temperaturbehandlung der Keimlinge im 
Dunkeln vor sich ging. 


Zusammenfassung und Schluß. 


1. Unter den Phanerogamer. zeichnen sich besonders einige Mono- 
cotylen (Iris squalens, I. sambucina, Gladiolus communis) durch einen 
hohen Vitamin C-Gehalt aus. Chlorophyllfreie Pflanzen (Lathraea, 
Orobanche, fertile Triebe von Equisetum arvense) weisen keine Ascorbin- 
säure auf. 

2. Ascorbinsäure wird in quellenden Samen — auch bei Lichtabschluß 
gebildet; ihr Gehalt steigt beträchtlich in den ersten Tagen während 
der Keimung, sinkt aber bald wieder bei fortschreitender Entwicklung, 
solange in den Cotyledonen und Primärblättern kein Chlorophyll gebildet 
ist. Auch bei der Keimung im Dunkeln wird Ascorbinsäure gebildet. 

3. Ascorbinsäure ist in der Pflanze nicht auf alle Teile gleichmäßig 
verteilt. In den unterirdischen Organen konnten nur geringe Mengen 
an Ascorbinsäure gefunden werden; oft zeigten diese Teile auch keinen 
Reduktionswert. Von den unteren bis zu den oberen Regionen der Achse 
ließ sich ein Ansteigen des Gehaltes feststellen, desgleichen von der Achse 
bis zu den Blattspreiten, bis schließlich das Maximum an Ascorbinsäure 
im Blatt und zwar im Mesophyll erreicht wird. In den meisten unter- 
suchten weißen und gelben Kronenblättern vollzieht sich eine Anreiche- 
rung mit Vitamin C. Ihr Reduktionswert ist im allgemeinen größer als 
derjenige der grünen Blätter. 

4. In carotinoidreichen Früchten konnte im Verlauf ihrer Reife eine 
Zunahme an Ascorbinsäure festgestellt werden, die sehr beschleunigt 
wurde, nachdem das Chlorophyll aufgelöst war und die Verfärbungen 
zunahmen. 

5. Die Veränderungen im Ascorbinsäuregehalt verlaufen periodisch mit 
dem Wechsel zwischen Tag und Nacht. Am Tage erreicht der Ascorbin- 
säuregehalt ein Maximum, nachts ein Minimum. 

6. Ungünstige Witterungsverhältnisse (lang anhaltende Bewölkung) 
bewirken eine Abnahme des Ascorbinsäuregehaltes. 

7. Mit der Entwicklung der Blätter vom Knospenstadium bis zur 
vollen Entfaltung vollzieht sich eine stetige Zunahme an Ascorbinsäure. 

8. Im Verlauf der Jahreszeiten konnte bei den Blättern von Fagus 
silvatica im Juli der höchste Reduktionswert nachgewiesen werden, bei 
den Nadeln von Taxus baccata jedoch schon im März. 

9. Größere Lichtintensitäten fördern die Ascorbinsäurebildung ; 
Dunkelheit bewirkt einen Verlust. Bestrahlung mit ultraviolettem Licht 
hatte keinen Einfluß auf den Ascorbinsäuregehalt. 
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10. Durch Bestimmung der Assimilationsintensität und gleichzeitige 
Feststellung der Ascorbinsäurezunahme konnte insofern eine Beziehung 
zwischen Ascorbinsäurebildung und Photosynthese erwiesen werden, 
als die Ascorbinsäurezunahme innerhalb gewisser Grenzen um so größer 
ist, je mehr CO, für die Assimilation verbraucht wird. 

11. Bei erhöhten CO,-Gaben wurde zunächst eine rege Förderung 
der Ascorbinsäurezunahme, bei etwa 10facher Anreicherung der Luft 
mit CO, aber nur eine schwache Zunahme beobachtet. 

12. Eine Beziehung des Ascorbinsäuregehaltes zur Atmungsintensität 
ließ sich nicht nachweisen. 

13. Ein Zusammenhang zwischen dem Glucosegehalt und der Ascorbin- 
säuremenge wurde bei Blättern monocotyler Pflanzen gefunden. Beim 
Vergleich verschiedener Monocotylen ergab sich nämlich ein um so 
höherer Ascorbinsäurewert in den Blättern, je größer ihr Glucosegehalt 
bei den einzelnen Arten war. — Ein solcher Zusammenhang liegt sicher- 
lich auch für die gleiche Art vor bei künstlicher Anreicherung mit Kohle- 
hydraten durch Zufuhr von Glucose, Saccharose und Glycerin. — Ringe- 
lungsversuche führten zu anderen Ergebnissen; bei Fraxinus excelsior 
ergab sich eine Abnahme des Aseorbinsäuregehaltes oberhalb der ge- 
ringelten Stelle. 

14. Die Behandlung mit verschiedenen Temperaturen ließ in mehreren 
Fällen bei Keimlingen und Sprossen einen deutlichen Einfluß erkennen. 
Die Wirkung gleicher Temperaturbehandlung erwies sich in den unter- 
suchten Fällen: bei den einzelnen Pflanzen als sehr verschieden. Die 
Behandlung der Keimlinge mit verschiedenen Temperaturen wirkte sich 
bei Pisum sativum und Phaseolus vulgaris noch auf ältere Pflanzen aus, 
trotzdem diese bei gleicher Temperatur gezogen worden waren. 

15. Einige Blattfarbmutationen von Antirrhinum majus enthielten 
mehr Ascorbinsäure als normale Pflanzen der gleichen Sippe trotz ge- 
ringeren Chlorophyligehaltes. In den chlorophyllfreien Blättern oder 
Blatteilen von Acer Negundo konnte Ascorbinsäure nachgewiesen werden, 
allerdings in geringeren Mengen als in den chlorophyllhaltigen derselben 
Pflanze. Zu den gleichen Ergebnissen kamen wir bei der Untersuchung 
der chlorophyllfreien Blatteile von Pelargoniumblättern. 

16. Aus mehreren Befunden geht mit groBer Wahrscheinlichkeit her- 
vor, daB für die Bildung der Ascorbinsäure die Menge der bei der Photo- 
synthese gebildeten Glucose maBgebend ist. Hierfiir spricht die Abhangig- 
keit des Ascorbinsäuregehaltes von der Lichtintensität, vom Chlorophyll- 
gehalt, von der Menge an Glucose bei den Monocotylen; ferner der Be- 
fund, daB die Menge der gebildeten Ascorbinsäure mit zunehmender 
Assimilationsintensitat steigt. Jedoch ist das Vorhandensein von Ascor- 
binsäure in einer Pflanze oder in einem bestimmten Organ nicht aus- 
schlieBlich von dessen Assimilationstätigkeit oder einer gleichzeitigen 
Befähigung zur Assimilation abhängig; denn sie kann auch in den im 
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Dunkeln gewachsenen, also nicht zur Assimilation befähigten Keim- 
lingen nachgewiesen werden, ebenso in chlorophylifreien Blütenkronen, 
in chlorophyllfreien Früchten und in unterirdischen Organen. In nicht 
assimilierenden Organen erfolgt wahrscheinlich Ascorbinsäurebildung 
aus Glucose; ob eine Leitung der Ascorbinsäure vor sich gehen kann, 
wurde nicht untersucht. Außerdem liegt zweifellos eine Beziehung zum 
Carotinoidgehalt vor. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden in der Zeit vom September 1937 
bis Februar 1939 im Botanischen und im Physiologisch-Chemischen. Institut der 
Universität Marburg ausgeführt. 

An dieser Stelle erlaube ich mir, Herrn Dozenten Dr. Dörr und Herrn Professor 
Dr. BERSIN, meinen hochverehrten Lehrern, für die mir jederzeit erteilten wert- 
vollen Ratschläge meinen berzlichsten Dank auszusprechen. 


Herrn Professor Dr. CLAUSSEN danke ich für die Überlassung eines Arbeits- 
platzes und der erforderlichen Mittel des Botanischen Instituts und Gartens. 


Ferner danke ich dem Reichsforschungsrat und der Deutschen Forschungs- 
gemeinschaft für die Unterstützung, die zur Durchführung dieser Arbeit gewährt 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN 
MIT DEM GASWECHSELSCHREIBER 
ÜBER DIE KOHLENSÄUREASSIMILATION. 


Von 
HEINRICH AUFDEMGARTEN. 


Mit 4 Textabbildungen (8 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 27. September 1939.) 


Einleitung. 

Kürzlich berichtete der Verfasser in dieser Zeitschrift [29, 643—678 
(1939)] über ein Verfahren, das eine fortlaufende Registrierung der 
Kohlendioxydaufnahme durch die Pflanze erlaubt. Die automatisch 
aufgezeichneten Kurven zeigten, daß bei Beginn der Assimilation im 
Anschluß an längere Dunkelheit die Kohlendioxydaufnahme nicht 
gleichförmig ansteigt, sondern daß die Assimilationskurve am Anfang 
wellenförmig verläuft. Das mitgeteilte Verfahren hatte aber noch einige 
wesentliche Mängel. 1. Es erwies sich als unmöglich, die Lage des Kom- 
pensationspunktes anzugeben, so daß sich aus den Kurven nur die 
sog. wahre Assimilation ablesen ließ. 2. Der Nullpunkt der Registrierung 
hatte einen „Gang“, so daß die Kurven bei konstantem Assimilations- 
oder Atmungswert oft etwas schief lagen. 3. Die Kurven waren nicht 
glatt, sondern hatten zahlreiche kleine Wellen und Zacken, wodurch 
es unmöglich werden konnte, Feinheiten in der zeitlichen Änderung der 
Assimilation zu erkennen. Die Fehlergrenze der Meßmethode lag also 
noch zu hoch. 

Die ersten beiden der genannten Schwierigkeiten sind bis heute noch 
nicht überwunden. Dagegen ist es gelungen, die Glätte der Kurven 
wesentlich zu verbessern. 

Da es bis jetzt unmöglich ist, eine befriedigende theoretische Er- 
klärung des eigentümlichen Verlaufes der Assimilationskurve bei ein- 
setzender Belichtung zu geben, so stellte ich mir die Aufgabe, zunächst 
weiteres Beobachtungsmaterial unter verschiedenen Bedingungen zu 
sammeln. Im folgenden werden daher einige Assimilationsversuche 
beschrieben, die mit Algen von ganz verschiedenem Ernährungszustand 
angestellt wurden, um die Frage zu klären, ob der Zustand der Über- 
fütterung mit Assimilaten bzw. des Hungerns die Anlauferscheinungen 
der Photosynthese zu beeinflussen vermag. 
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Methodik. 


Als Versuchspflanze diente wie früher Stichococcus bacillaris (aus der 
PriINGsHEIMschen Sammlung). Von den Algen wurden Stammkulturen 
in absoluter Reinkultur auf Pepton-Traubenzucker-Fleischextrakt-Ayar 
in Reagensröhrchen gehalten. Für die Versuche wurden sie in wäßriger 
Lösung in 500 cem fassenden ERLENMEY#R-Kolben gezogen, die etwa 
- mit 200 ccm Flüssigkeit gefüllt waren. Es wurden drei verschiedene 
Reihen mit den folgenden Nährlösungen angesetzt: 


I u III 
Kozxwirz-Lüsung EıtLers Lösung Peptonwasser 

1000 H,O 1000 H,0 1000 H,O 
0,6 KNO, 0,1 CaCl, 5 Pepton Witte 
0,2 CaSO, 0,8 NH,NO, 5 Traubenzucker 
0,14 KH,PO, 0,2 MgSO, Spur Fleischextrakt 
0,1 MgSO, 0,6 K,HPO, (px = 6,8) 
Spur FeCl, Spur FeSO, 


Die Algen in der organischen Nährlôsung wuchsen sehr rasch; die 
Kulturen ‘standen in normalem “Tageslichtwechsel an einem Ostfenster. 
Sie wurden dauernd völlig steril gehalten. Bei den anorganischen Kul- 
turen konnte auf absolute Sterilität verzichtet werden, da hier die Algen 
stets die ohnehin nur sehr selten auftretenden Beimengungen von anderen 
Mikroorganismen völlig überwucherten. Nach dem Vorgange War- 
BURGs wurden die anorganischen Kulturen dauernd durchlüftet (die 
eingesogene Luft wurde vorher durch ein Wattefilter filtriert) und nachts 
zusätzlich beleuchtet. Zur Beleuchtung dienten 500-Watt-Lampen, die 
in 50cm Höhe über den Kulturen hingen. Die Kulturen — die an- 
organisch wie auch die organisch ernährten — wurden stets 4 Wochen 
nach dem Impfen in den Versuch genommen, und zwar jedesmal der 
Inhalt eines ERLENMEYER-Kolbens. 


An dem grundsätzlichen Aufbau der Hitzdrahtapparatur (AUFDEM- 
GARTEN 1939) ist nichts geändert worden. Indessen wurde eine Anzahl 
kleinerer Verbesserungen eingeführt. Während eines stürmischen Tages 
fiel mir auf, daß die registrierten Kurven manchmal sehr glatt waren, 
manchmal dagegen — ohne daß am Apparat irgendeine Änderung ein- 
getreten wäre — einen derart unregelmäßig welligen Verlauf hatten, daß 
sie für eine Auswertung unbrauchbar wurden. Es stellte sich schließlich 
heraus, daß die Kurven nur dann tadellos glatt werden, wenn nicht 
nur im Zimmer, sondern auch im Freiland völlige Windstille herrscht. 
Bei böigem Wetter dagegen erzeugen die Luftdruckschwankungen selbst 
im geschlossenen Zimmer Schwankungen der Luftstromgeschwindigkeit, 
auf die die Hitzdrähte sofort sehr empfindlich reagieren. Ich versuchte 
deshalb, den Luftstrom in der Apparatur möglichst gegen die Außenluft 
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abzuschlieBen und so konstant wie môglich zu machen. Abb. 1 zeigt 
die neue Anordnung. 

Die Luft mit 1,0% CO, wird aus einer Gasbombe C entnommen. Die 
Feinregulierung des Luftstromes wird jedoch nicht mehr durch ein 
Druckventil an der Bombe vorgenommen, da dies auf sehr große prak- 
tische Schwierigkeiten stößt, sondern es wird mittels des Reduzier- 
ventils V nur grob ein Luftstrom von etwa 100 cem/min eingestellt, der 
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Abb. 1. Versuchsanordnung, schematisch; elektrische Schaltung nicht 
mitgezeichnet. C Luftbombe, V Reduzierventil, A Austrittsort der 
überschüssigen Luft, B, und B, Bremskapillaren, P Windkessel, 7, 
und 7, Trockenréhren, H Hitzdrahtdüsen, W Watte, Ass Assimi- 
lationskammer, F Ultrarotfilter, R metallenes Luftzuleitungsrohr, 
K Klemmschrauben, G Gummiring, Sch umgestülpte PETRI-Schale, 
1 Tischchen mit den Algen, M Manometer, S Saugflasche, ? 

D Überfluß-, E Abtropfpunkt des Wassers. fa 


gleich hinter der Bombe bei A ins Freie geht. Der eigentliche Versuchs- 
luftstrom wird kurz vor A durch B, abgezapft. Er wird durch die leer- 
laufende Saugflasche S am Ende der Apparatur erzeugt und betrug bei 
unseren Versuchen stets 80 ccm/min. Hinter der Abzapfstelle sind in den 
Luftweg, um ihn gegen äuBere Druckschwankungen môglichst abzusichern, 
eine Bremskapillare B, (8 cm lang, 0,2 mm Durchmesser) und eine 
Pufferflasche P (1 Liter) eingeschaltet. Es folgen ein P,O,-Trockenrohr 7’, 
(vgl. AUFDEMGARTEN 1939) und dann die früher beschriebene Hitzdraht- 
düse H. Ihre elektrische Schaltung ist nicht mitgezeichnet, da gegen- 
über der früher beschriebenen Anordnung keine Neuerungen eingetreten 
sind. Indessen ist die Düse nicht mehr wie bislang in ein Wasserbad mit 
Rührung eingebaut. Es hat sich nämlich gezeigt, daß bei dem ver- 
hältnismäßig kleinen Metallkörper der Düse durch das Rühren, selbst 


Planta Bd. 30. 23 
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wenn es schnell erfolgt, doch periodische Temperaturschwankungen 
erzeugt werden, die ein Schwanken der Kurven hervorrufen. Bei einer 
Neukonstruktion der Düsen wird man dies durch eine Vergrößerung des 
Metallkörpers ausmerzen können; vorläufig ließ ich das Wasserbad 
aber weg und verpackte den Düsenkörper in Watte (W). 

Die Assimilationskammer Ass ist wesentlich verbessert worden, 
indem einmal die Größe herabgesetzt und ferner möglichste Einfachheit 
der Versuchsausführung angestrebt wurde. Im Boden eines kreisrunden 
Wasserbades (mit Thermometer Th) von etwa 15 cm Durchmesser und 
10 cm Höhe ist in der Mitte eine Metallkapillare (1 mm Durchmesser) 
eingesetzt, die etwa lcm hoch über dem Boden emporragt und auf 
ihrem oberen Ende tischartig eine kreisförmige verchromte Metallplatte 7 
trägt. Auf diesem Tisch befinden sich die Algen (s. unten). Während des 
Versuches wird über den Tisch eine Perkı-Schale Sch gestülpt. Ihr 
unterer Rand ist mit Hilfe eines Gummiringes @ und von 4 Haltschrau- 
ben K luftdicht dem Boden des Wasserbades angepreßt. Die Abmes- 

sind so gehalten, daß der Abstand zwischen Tischfläche und 
Boden der Schale sowie zwischen Tischrand und Seitenwand der Schale 
1 mm beträgt. Die Versuchsluft tritt nun nach ihrem ersten Durchgang 
durch die Hitzdrahtdüse zunächst in ein Metallrohr R ein, das innen an 
der Wand des Wasserbades entlang führt (so daß die Algen nicht dadurch 
beschattet werden), um auf eine bestimmte Versuchstemperatur gebracht 
zu werden. Bei X strömt sie dann in die Assimilationskammer ein, breitet 
sich in dem Hauptraum der Perri-Schale aus, umströmt den Tischrand 
an allen Seiten, zieht radial nach der Mitte zu über die Algen hin und 
fließt in der Mitte nach unten ab. 

Über dem Wasserbad hängt in 90 cm Abstand eine 500-Watt-Lampe. 
Ihr Licht wird durch einen röhrenförmigen Lichtschacht aus weißem 
Papier von 20 cm Durchmesser auf das Wasserbad heruntergeführt, das 
noch mit zwei Scuortschen Ultrarotfiltern F bedeckt ist. Unter den 
Filtern herrscht dabei eine Lichtintensität von 5000 Lux. 

Hinter der Assimilationskammer befindet sich wieder ein P,O,- 
Trockenrohr 7,, das, wie auch das erste, senkrecht gestellt ist. Dadurch 
wird die Bildung von Tropfen flüssiger Phosphorsäure vermieden. Die 
Luft durchströmt dann zum zweitenmal die Hitzdrahtdüse und gelangt 
über einen Strömungsmesser M in die Saugflasche S. 

Die Saugflasche ist eine große unten tubulierte Wasserflasche (20 bis 
30 Liter Inhalt), die auf den Kopf gestellt ist. In ihrem Hals steckt ein 
50 cm langes Ablaufrohr. Über dieses ist von unten her ein zweites etwas 
weiteres Rohr geschoben, das an seinem zugeschmolzenen Ende innen 
ein Häkchen hat. Hieran ist das Überschiebrohr mittels eines Fadens 
an einem Schwimmer in der Flasche aufgehängt. Sinkt nun der Wasser- 
spiegel, so bleibt die wirksame Ausflußhöhe doch immer die gleiche, da 
der Ausflußpunkt D um den gleichen Betrag mitsinkt. Das Wasser 
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tropft bei £ ab. Durch eine Bremskapillare B, wird der Luftstrom auf 
80 cem/min eingestellt. Es ist nötig, die Saugflasche gut mit Watte 
oder dergleichen gegen Temperaturschwankungen zu isolieren. 

Bei der Ausführung der Versuche werden zuerst die Trockenröhren 
erneuert. ?/, Stunde vor Beginn der Messung stellt man den Heizstrom 
an. Die Algen werden in ihrem Kulturgefäß kräftig aufgeschüttelt. Dann 
filtriert man sie mit Hilfe von Saugpumpe und Nutsche, die möglichst 
feine Löcher haben muß, über gehärtetem Filterpapier (9 em Durch- 
messer) ab. Die Algen setzen sich dann in gleichmäßiger Schicht auf 
dem Filter ab; ein Zentrifugieren, das unbekannte Versuchsbedingungen 
schafft, und das zeitraubende Absetzenlassen fallen weg. Es muß mit 
einer möglichst kleinen Menge gearbeitet werden, damit möglichst wenig 
gegenseitige Beschattung und Diffusionshemmung auftritt. Das feuchte, 
algenbedeckte Fließpapier wird mit einem feinen Korkbohrer in der 
Mitte durchlocht und dann auf den Tisch der Assimilationskammer 
gelegt. Danach wird sogleich die PETRI-Schale über den Tisch gedeckt 
und festgeschraubt. Das Wasserbad über der Assimilationskammer 
wird gefüllt und der Luftstrom augestellt. Da der 0-Punkt zuerst noch 
einen besonders starken Gang hat, ist es zweckmäßig, mit den Messungen 
bzw. mit der Registrierung erst 10 Min. nach dem Anstellen des Luft- 
stromes zu beginnen. 

Der Aufbau der Assimilationskammer mit einer gewöhnlichen PETRI- 
Schale ist aus einem besonderen Grunde erfolgt. In Zukunft wird man 
vielleicht Messungen an Algen auf festem Substrat, an Pilzen usw. aus- 
führen wollen. Die Pflanzen brauchen dann nur auf durchsichtigem 
Agar ganz gewöhnlich in PETRI-Schalen kultiviert werden. Zum Versuch 
wird die Schale einfach über den Tisch der Assimilationskammer gestülpt. 
Unter bestimmten Vorsichtsmaßregeln könnte die Kultur hinterher sogar 
noch weitergezüchtet werden. Auch die vorliegende Art der Versuchs- 
ausführung unter Benutzung von Filterpapier als Unterlage für die 
Algen hat viele Vorteile gegenüber der bisherigen, bei der die Algen 
einfach auf einer Glasscheibe verteilt wurden. Die Pflanzen trocknen 
auf dem feuchten Papier nicht aus; auf der weißen Unterlage findet eine 
gleichmäßige diffuse Beleuchtung statt; nach dem Versuch kann das 
Filterpapier leicht abgenommen werden und es kann ohne Material- 
verlust eine Chlorophyllbestimmung o.dgl. für absolute Messungen 
vorgenommen werden. 

Die Einstellzeit der Apparatur konnte etwas verbessert werden. 
Sie beträgt, in der früher beschriebenen Weise festgestellt, 15 Sek. 


Versuchsergebnisse. 

Um den Einfluß des Ernährungszustandes auf die Anlauferscheinungen 
der Assimilation zu prüfen, wurden vergleichende Versuche mit ver- 
schieden kultivierten Algen ausgeführt. 

23* 
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1. Die Algen sind in organischer Lösung bei gewöhnlichem Tages- 
licht aufgezogen. Sie sind vollgestopft mit Assimilaten (Öltropfen). Die 
Zellen sind ungewöhnlich lang. 

2. Die Algen sind in anorganischer Lösung bei Dauerlicht aufgezogen ; 
nur unmittelbar vor Beginn der Messung sind sie kurze Zeit (30 Min.) 
verdunkelt worden. 

3. Die Algen sind in anorganischer Lösung gezogen. Während der 
ersten 3 Wochen standen sie im Dauerlicht, dann aber 10 Tage lang bis 
zum Versuchsbeginn im Dunkeln. Sie befinden sich also in einem aus- 
gesprochenen Hungerzustand. 

Bei den Versuchen 2. und 3. wurden nebeneinander Kulturen aus 
EıLers Lösung und aus KoLkwırz-Lösung beobachtet. 
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Abb. 2. Zeitlicher Gang der CO,-Aufnahme von Stichococcus bacillaris. Aufzucht der Algen 
in organischer Nährlösung im Tageslicht. Vor Versuch 15 Min. Dunkelheit, Belichtung von 
Linie I bis Linie JJ während 4 Min. 6 Sek., dann wieder Dunkelheit; 

Abseisse 1 cm = 30 Sek. 18,4°C. 5000 Lux. 1% CO, 

Abb. 2 zeigt den Assimilationsverlauf für organisch ernährte Algen 
während einer Lichtzeit von 4 Min. nach iS Min. Dunkelheit. Von einem 
periodischen Anstieg der Kohlendioxydaufnatime ist nichts zu bemerken. 
Jedoch ist die Assimilationskurve keineswegs logarithmisch (SMITH 
1937), sondern nach einem ersten steilen Stück biegt sie 10 Sek. nach 
Belichtungsbeginn scharf in einen flacheren Anstieg um. 

Diese Kurve wurde bei einer Lichtzeigerlänge von 1m aufgenommen, alle 
folgenden dagegen bei einer Zeigerlänge von 1,50 m. Die Assimilation ist also in 
Wirklichkeit in allen Versuchen etwa gleich groß. Übrigens ist ihre Größe für unsere 
Betrachtungen vorläufig ohne Bedeutung. 

Abb. 3a--d gibt ein Bild von der Assimilation anorganisch ernährter 
Algen. Die beiden oberen Kurven sind von Pflanzen erhalten, die 
4 Wochen im Dauerlicht standen. Nur unmittelbar vor Versuchsbeginn, 
d.h. vor dem ersten in der Abbildung sichtbaren Lichtsignal I, hat 
1/, Stunde Dunkelheit geherrscht, um die typischen Induktionserschei- 
nungen zu erzeugen. Die beiden unteren Kurven (c und d) stammen 
von Algen, die seit 10 Tagen völlig verdunkelt waren. Nur beim Ein- 
bringen in die Assimilationskammer haben sie 5 Min. lang schwaches 
Dämmerlicht erhalten, das ihren Ernährungszustand sicherlich nicht 
beeinflussen konnte. Vor Versuchsbeginn liegt dann auch bei ihnen 
nochmals !/, Stunde völliger Dunkelheit. Die Algen der Versuche a und c 
sind in KozkwiTz-Lüsung aufgezogen, die von b und d in EıLers Lösung. 
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Das Ergebnis dieses Versuches ist völlig überraschend. Eine erwartete 
Wirkung des sehr erheblichen Unterschiedes im organischen Ernährungs- 
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Abb. 3a—d. Zeitlicher Gang der CO,-Aufnahme anorganisch ernährter Algen. Belichtungs- 

zeit rund 4 Min. a, b Kulturen seit 4 Wochen in Dauerlicht, vor Versuchsbeginn 30 Min. 

verdunkelt; a aus KOLKWITZ-Lösung, Versuchstemperatur 19,0° C; b aus EILERs Lösung; 

Versuchstemperatur 19,0° C. c, d Kulturen seit 10 Tagen in Dauerdunkelheit; c aus KOLK- 

wırz-Lösung. Versuchstemperatur 18,1° C; d aus EILERs Lösung. Versuchstemperatur 
18,4° C. Abscisse 1 cm = 30 Sek. 5000 Lux. 1,0% CO:. 


zustand ist nicht erkennbar; nicht die Kurven a und b sowie c und d 
sind paarweise gleich, sondern im Gegenteil die Kurvenformen von a 
und ce bzw. von b und d gleichen sich. Es zeigt sich also ganz unver- 
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CO,-Aufnahme nach verschieden langer Verdunkelung. 5000 Lux. 1,0% CO,. Vor Versuchsbeginn 
‚ dann zwischen I und II 4 Min. hell, zwischen II und I’ 1 Min. dunkel, darauf wieder 4 Min. hell (I’—II’), schließlich 


Dunkelheit. a aus KoLKkwIrz-Lösung, Versuchstemperatur 18,4°C; b aus EILERs Lösung, Versuchstemperatur 18,7°C, 








Abb.4aundb, Zeitlicher Gang der 


15 Min, dunkel 





mutet, daß die Zusammen- 
setzung der Nährlösung die 
Anlauferscheinungen der 
Photosynthese stark beein- 
flussen kann. In der Kork- 
wırz-Lösung ist die erste 
Zacke nur ganz schwach 
angedeutet; die Kurve ist 
sehr ähnlich der, die von 
den organisch ernährten 
Algen erhalten wurde. In 
EıLers Lösung dagegen ist 
sehr ausgeprägt eine starke, 
rasch wieder abnehmende 
Kohlendioxydaufnahme 
gleich nach Belichtungsbe- 
ginn vorhanden, aufdiedann 
erst langsam der eigentliche 
Anstieg der Photosynthese 
erfolgt. 


Bemerkenswerterweise 
konnte das früher beobach- 
tete zweite Minimum in den 
Kurven diesmal nirgends 
festgestellt werden. 


Während sich nach einer 
Vorverdunkelung von 15Mi- 
nuten oder mehr die be- 
schriebenen Unterschiede 
zwischen den in den beiden 
Salzlösungen aufgezogenen 
Algen zeigen, ist die Form 
der Assimilationskurven 
nach 1 Min. Vorverdunke- 
lung für die verschiedenen 
Algen gleich (s. Abb. 4). Es 
handelt sich um das Material 
vonAbb.3,cundd. Die Ver- 
suche sind direkt anschlie- 
Bend an die dort gezeigten 
ausgeführt worden. Zwi- 


schen dem Verdunkelungsignal II in Abb. 3 und dem ersten Lichtsignal I 
in Abb. 4 liegen 15 Min. Dunkelheit. Zuerst bestätigt sich noch einmal 
die Beobachtung über den Unterschied zwischen den KoLkwIrz- und 
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Eiers-Kulturen. Dann aber, nach 1 Min. Dunkelheit, ist bei wieder- 
einsetzender Beleuchtung (I’) kein solcher Unterschied mehr erkennbar. 
Beide Kurven steigen rasch und ohne eine Anfangszacke zu ihrem End- 
wert an. Im übrigen ist Abb. 4b der bisher schônste Beleg fiir die früher 
mitgeteilten Beobachtungen iiber die Verschiedenheit im zeitlichen 
Verlauf der Kohlendioxydaufnahme nach kurzer bzw. längerer Vor- 
verdunkelung. Auch hierbei ist es wieder bemerkenswert, daB ein 
zweites Minimum nach 15 Min. Vorverdunkelung fehlt und daß nach 
1 Min. Vorverdunkelung iiberhaupt kein Minimum auftritt. 


Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Der Fortschritt der neuen Versuchsanordnung in meBtechnischer 
Hinsicht geht am besten aus Abb. 4b hervor. Das Beispiel zeigt deut- 
lich, daß es gelungen ist, die Glätte der Kurven erheblich zu verbessern. 
Die übrigen Kurven sind nicht ganz so gut, denn die Versuchsanordnung 
ist immer noch nicht ganz fehlerfrei. Manchmal treten noch kleine 
Unregelmäßigkeiten im Luftstrom durch Reibung der beiden überein- 
ander geschobenen Glasröhren am Ausfluß der Saugflasche oder durch 
Feuchtigkeitsniederschlag in den Premskapillaren auf. Durch sorgfältige 
Beobachtung des Strömungsmessers hat sich aber ergeben, daß alle 
Störungen der Kurven jedenfalls auf Schwankungen des Luftstromes 
beruhen, so daß man auf seine unbedingte Regelmäßigkeit achten muß. 

Weiter geht aus Abb. 4b hervor, daBes die zukünftige Aufgabesein muß, 
den sog. Gang des Nullpunktes, derim wesentlichen durch langsame Tempe- 
raturänderungen an der Hitzdrahtdüse hervorgerufen wird, auszumerzen. 
Auch die sichere Einzeichnung des Kompensationspunktes muß noch er- 
folgen. Dann aber wird man bei einer Fehlergrenze von 1—2% des Assimi- 
lationsbetrages ein sehr brauchbares Gerät zur Verfügung haben, mit dem 
dann auch der Lichteinfluß auf die Atmung usw. untersucht werden kann. 

Was nun die hier mitgeteilten Beobachtungen über die Anlauf- 
erscheinungen der Assimilation betrifft, so ist die Hauptfrage die, wie 
der große Unterschied der Kurvenform durch so verhältnismäßig geringe 
Unterschiede in den anorganischen Nährlösungen hervorgerufen werden 
kann. Es ist einmal möglich, daß die Elementarzusammensetzung selbst 
auf dem Wege über die Plasmapermeabilität wirkt. Andererseits könnte 
der py-Unterschied der Lösungen die Induktionserscheinungen wesent- 
lich beeinflussen; die Puffereigenschaften der Zelle für Kohlensäure 
sind bestimmt vom Säuregrad abhängig. Es ist nun verhältnismäßig 
leicht, hierüber Klarheit zu schaffen. Die nächste Aufgabe wird sein, 
den Anlauf der Kohlendioxydaufnahme nach Aufzucht der Algen bei 
gleichmäßig geändertem py bzw. bei planmäßig geänderter Elementar- 
zusammensetzung zu beobachten. 

Der organische Ernährungszustand scheint keinen wesentlichen Einfluß 
auf die Form des Assimilationsanstieges zu haben, denn nach 10tagiger 
Verdunkelung in der anorganischen KoLkwıTz-Lösung, d.h. in einem aus- 
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gesprochenen Hungerzustand, erscheint das gleiche Bild wie nach Aufzucht 
in Dauerlicht, in der die Zellen mit Speicherstoffen völlig überladen sind. 

Nachdem in den hier gezeigten Kurven das früher beschriebene 
zweite Minimum nicht beobachtet werden konnte, wird man sich fragen, 
ob es in den früheren Photogrammen, die ja eine größere Fehlergrenze 
hatten, überhaupt wirklich ist. Schon damals ist auf diese Beobachtung 
bei der Besprechung kein großer Wert gelegt worden. Wenn nun nach 
den neueren Erfahrungen ein zweites Minimum sicher nicht immer 
auftritt, so kann doch kein Zweifel bestehen, daß das früher regel- 
mäßig nach nur 1Min. Vorverdunkelung beobachtete, sehr deutliche 
Minimum wirklich vorhanden ist. Zweifelhaft ist höchstens die Existenz 
des zweiten Minimums nach langer Vorverdunkelung, da es in den alten 
Photogrammen nur recht schwach ausgeprägt ist. Die früheren Versuche 
wie auch die vorliegenden sind bei CO,-Überschuß ausgeführt worden, aber 
früher betrug der CO,-Gehalt der Versuchsluft 0,3%, diesmal 1,0% ; viel- 
leicht spielt dieser Unterschied eine Rolle mit. Wir kennen aber die Ur- 
sachen der vorliegenden Erscheinungen noch so wenig, daß sich nicht sagen 
läßt, warum das zweite Minimum der Assimilationskurven diesmal fehlt. 

Es war natürlich beabsichtigt, die Verhältnisse vor einer erneuten 
Veröffentlichung noch näher zu ergründen; die allgemeine Lage machte 
die Versuche aber unmöglich. 


Zusammenfassung. 

1. Das früher vom Verfasser beschriebene Verfahren zur Registrie- 
rung des Assimilationsablaufes konnte hinsichtlich der Fehlergrenze 
verbessert werden. 

2. In Versuchen mit Stichococcus bacillaris wurde festgestellt: 

a) Der organische Ernährungszustand der Algen scheint für die Form 
des Assimilationsanlaufes nach voraufgegangener Verdunkelung un- 
wesentlich zu sein. 

b) Verschiedene anorganische Nährlösungen bewirken eine sehr 
verschiedene Form des Anlaufes. In EıLers Nährlösung erscheint nach 
einer Verdunkelung von 15 oder mehr Minuten gleich bei Belichtungs- 
beginn eine starke Kohlendioxydaufnahme, die aber nach wenigen 
Sekunden fast ganz wieder zurückgeht, worauf erst langsam wieder ein 
Ansteigen der Assimilation erfolgt, bis sie nach 3—4 Min. ihren endgül- 
tigen Wert erreicht. In Korkwırz-Lösung scheint der Verlauf zwar 
grundsätzlich der gleiche zu sein, aber der erste und zweite Anstieg sind 
nicht durch ein dazwischen liegendes Minimum getrennt. 

Algen, die in Pepton-Traubenzuckerlösung gezogen waren, verhielten 
sich wie die aus KoLKwITz-Lösung. 

c) Ein zweites Minimum in der Assimilationskurve nach 15 Min. Vor- 
verdunkelung bzw. ein Minimum nach 1 Min. Dunkelheit wurde dies- 
mal nicht beobachtet. 








(Aus den Botanischen Anstalten der Universität Gôttingen.) 


ÜBER ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
UND ERNAHRUNGSPHYSIOLOGIE EINES NEUEN NIEDEREN 
PHYCOMYCETEN MIT GENERATIONSWECHSEL 1. 


Von 
HENRY STÜBEN. 


Mit 17 Textabbildungen (21 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 1. Oktober 1939.) 


I. Einleitung. 


Unsere Kenntnisse von den niederen Pilzen sind noch verhältnismäßig 
gering. Lange Zeit galten die Monoblepharideen mit ihren im männ- 
lichen Geschlecht beweglichen Gameten als die niedersten Formen unter 
den Fadenpilzen, von denen aus mindestens hinsichtlich der Fortent- 
wicklung der Sexualität zwar in aufsteigender Richtung eine Verbindung 
zu den Saprolegniaceen möglich ist, dagegen keine Brücke nach -unten 
zu den primitivsten Pilzen, den Chytridiaceen und Verwandten, geschlagen 
werden kann. Diese Lücke wurde dann zunächst durch Knizp (1929) 
wenigstens zum Teil ausgefüllt durch die genaue Untersuchung des Ent- 
wicklungsganges von Allomyces. Durch den Besitz beweglicher weib- 
licher Gameten hat dieser zu den Blastocladiaceen gehörige Pilz eine 
primitivere Sexualstufe als die oogamen Monoblepharideen. Ganz neuer- 
dings haben HARDER und SÖRGEL (1938) in Blastocladiella? einen Pilz 
entdeckt, bei dem ebenfalls die Gameten beider Geschlechter beweglich 
sind, ohne aber einen Größenunterschied wie bei Allomyces zu besitzen; 
der Pilz ist also isogam und stellt somit wieder eine primitivere Form als 
Allomyces dar. Wenn auch keine Größenunterschiede zwischen den 
Gameten vorliegen, so unterscheiden sich die beiden Sorten von Ge- 
schlechtszellen bei Blastocladiella aber doch noch dadurch, daß die 
Gameten des einen Geschlechts farblos, die des anderen orange gefärbt 
sind; die Isogamie ist also noch keine ganz vollständige. 

Nach Aufdeckung dieser absteigenden Reihe bestand eine gewisse 
Wahrscheinlichkeit, daß es in dieser Verwandtschaftsgruppe auch noch 
Pilze gäbe, die vollkommen isogam sind, also auch keine Farbunter- 

2B.7. 

2 Harper und SôRGEL haben ihren Pilz Rhopalomyces genannt. Dieser Name 
ist aber dadurch hinfällig geworden, daß HARDER und SÜRGEL seinerzeit unbekannt 
war, daß kurz vor dem Erscheinen ihrer Arbeit MarrHews (1937) den Sporopbyten 
des gleichen Pilzes gefunden und Blastocladiella genannt hatte. Die amerikanische 
Bezeichnung hat also die Priorität. Es ist deshalb der Name Blastocladiella für 
diesen Organismus auch bereits von HARDER (1939) und HARDER und SÜRGEL (1939) 
übernommen worden. 
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schiede in den Geschlechtern besitzen. Die Wahrscheinlichkeit, einen 
solchen Organismus zu finden, war am größten bei Durchsuchung tropi- 
scher Erden, denn sowohl Allomyces wie Blastocladiella sind aus tropi- 
schen Böden isoliert worden. Durch systematische Durchforschung 
zahlreicher tropischer Erdproben, über die das Botanische Institut in 
Göttingen verfügt, ist es tatsächlich auch gelungen, dieses fehlende 
primitivste Glied der Sexualreihe zu finden. 


II. Isolierung des Pilzes. 


Der Pilz konnte aus der Erde vom schattigen Ufer eines Baches in der Nähe 
von Veracruz! isoliert werden. Etwa 15 cem der Erde wurden in sterilisierten 
250 cem-Erlenmeyerkolben aus Jenaer Glas mit etwa 100 cem sterilen Leitungs- 
wassers übergossen ; das Wasser stand etwa 2 cm hoch über der Erde. Dem Wasser 
wenden 1 einige tote sterilisierte Stubenfliegen beigegeben. Die Kolben blieben bei 

tur stehen. Nach 3—4 Tagen fanden sich bei mikroskopischer 
Konsole an einer der Fliegen einige Bläschen, die wie entleerte Pilzsporangien aus- 
sahen. Durch Hinzufügen frischer steriler Fliegen gelang es, den Pilz sehr stark zu 
vermehren. Er bildete auf den Fliegen je nach den räumlichen Verhältnissen 
kugelige bis mehr oder weniger lange keulige Sporangien, die aus einer am distalen 
Ende gelegenen Papille Schwärmer entließen. Ein Mycel war nicht zu erkennen, 
sondern die Sporangien saßen dem Fliegenkérper sehr dicht auf. Da der Pilz sich 
aber auch auf künstliches Substrat übertragen ließ, konnten die zunächst noch reich- 
lichen Bakterien und anderen Phycomyceten (insbesondere Pythiumarten) durch 
Schüttelkulturen in alkalischer 12%-Gelatinelösung beseitigt und der nun in 
absoluter Reinkultur vorliegende Pilz auf einem Peptonagar (0,5% Pepton Witte, 
0,7% Stangenagar) weiterkultiviert werden. Auf diesem Substrat wuchs der Pilz 
ausgezeichnet (s. unten). Bei der günstigsten Zuchttemperatur von 34° C benötigte 
er zur Entwicklung von der Zoospore bis zum schwärmbereiten Sporangium ziem- 
lich genau 24 Stunden. 


Der Pilz stellt eine neue Gattung dar und soll Sphaerocladia variabilis 
genannt werden. 





II. Entwicklung des Sporophyten. 


Die eingeißlige Zoospore (Abb. 1) entspricht in ihrem Bau ganz der 
typischen Blastocladiaceenspore, wie sie von KNIEP (1929), HarcH (1935) 
und anderen Autoren beschrieben worden ist. Frei umherschwimmend 
ist sie schwach eiförmig bis oval und im Mittel 3,5 x 4,8 u groß (die Extrem- 
maße waren 4,4x6 und 2,8x4,). Sie enthält einen sehr auffälligen 
Inhaltskörper (f in Abb. 1A), der das Licht etwas stärker bricht als das 
Zoosporenplasma und offensichtlich identisch mit dem food-body BuT- 
LERs (1911) ist; er hat etwa die Form eines Rotationsellipsoides, von dem 
senkrecht zur Längsachse etwa '/, des Körpers abgeschnitten wurde. Das 
Gebilde sieht vollkommen homogen aus und zeichnet sich durch die 
starke Färbbarkeit mit Basenfarben wie Safranin, Gentianaviolett und 


1 Diese wie viele andere Erdproben aus Westindien, Mittel- und Südamerika 
verdankt das Göttinger Botanische Institut Herrn Obersteward A. ULMCKE von 
der Hamburg-Amerika-Linie. 
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anderen aus. Es liegt mit seiner Längsachse in der Längsachse der 
Zoospore, die abgestutzte Seite ist gegen die Insertionsstelle der Geißel 
gerichtet, die an ihrem Grunde ein stark lichtbrechendes, gut färbbares 
Kôrnchen, den Blepharoplasten (b) trägt. Dieser ist mit dem Inhalts- 
körper durch einige Stränge stärker körnigen Plasmas verbunden. 
Zwischen beiden liegt der Kern (k). Während der food-body allen mir 
bekannten Blastocladiaceen (Allomyces, Blastocladia und Blastocladiella ) 
gemeinsam ist und nur in Größe und Form 
variiert — von kappenförmiger Gestalt bei 
Allomyces mit Übergängen bis zu der ge- 
kappten Rotationsellipsoidform bei unserem 
Pilz —, enthalten die Zoosporen bei unserem 
Pilz noch einen weiteren Inhaltskörper (s) 
von langer Tropfenform, dessen Spitze dem 
food-body seitlich anliegt, und dessen breites 
Ende zwischen Blepharoplast und Kern liegt. 
Er ist wie der food-body mit Hämatoxylin 
stark färbbar, mit den anderen erwähnten 
Farbstoffen dagegen nicht. In lebenden Zoo- 
sporen hat er in bezug auf Lichtbrechung und 
Homogenität die gleichen Eigenschaften wie 
der food-body. Es ist mir leider nicht ge- 
lungen, irgendetwas über seine Bedeutung zu 
ermitteln. Die Inhaltskörper sind von einem 
mehr oder weniger vakuolisierten Proto- Abb. 1. Zoosporen von Sphac- 
4 ‘ rocladia variabilis. A frei- 
plasma umgeben, in dem unregelmäßige schwimmend, B  améboid 
Körnchen verteilt sind, die wohl den lipoid- , a À Ben gg Ml 
granules Hatcus (1935) entsprechen, also pharoplast. Vergr. 1360mal. 
Reservestoffe sein diirften. 

Auf frischen Agar gebrachte Zoosporen schwimmen zunächst eine 
Zeitlang umher. Dieses Schwärmstadium dauert verschieden lange: auf 
Agar mit nur Spuren von Kondenswasser höchstens 15 Min., auf Agar 
mit feuchter Oberfläche bis über 5 Stunden. Dann verschwindet zu- 
nächst die Geißel. Da niemals Stadien mit kürzeren Geißeln gefunden 
wurden, die auf ein allmähliches Einziehen der Geißeln schließen lassen, 
wie es bei Allomyces leicht zu beobachten ist, ist anzunehmen, daß sie 
abgeworfen werden. In diesem geißellosen Zustand — auf oberflächlich 
relativ trockenem Substrat auch schon vor dem Verschwinden der Geißel 
— sind die Zoosporen in der Lage, amöboid umherzukriechen (Abb. 1B). 
Auch dieses Stadium dauert je nach den Feuchtigkeitsverhältnissen auf 
der Oberfläche des Agars verschieden lange an. Die beiden Inhalts- 
körper lösen sich nun auf und das bisher fast homogene Zoosporen- 
plasma nimmt ein körniges Aussehen an; dabei kugeln sich die Sporen 
mehr oder weniger ab, um alsbald einen dünnen Keimschlauch auszu- 
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senden (Abb. 2A). Eine Polarität in dem Sinne, daB der Keimschlauch 
an einer bestimmten Stelle des Sporenkôrpers, etwa an der ehemaligen 
GeiBelinsertionsstelle oder in bestimmter Lage zu ihr entsteht, konnte 
nicht beobachtet werden. Der Keimschlauch wächst nun schnell heran, 
er wird dicker, länger und verästelt sich; er wird zum ersten Rhizoid. 

Der ehemalige Sporenkérper schwillt an, und an beliebigen Stellen 
seiner Oberfläche entstehen neue Rhizoide (Abb. 2B), die schlieBlich in 





Abb. 2. A Keimende Zoospore, B junge Pflanze. Vergr. 800mal. 


großer Zahl strahlenförmig nach allen Seiten in den Agar eindringen. 
Währenddessen hat sich der ehemalige Sporenkörper zu einer Blase ent- 
wickelt (Abb. 3), die zur Halfte im weichen Agar eingesenkt ist und iiber- 
all Rhizoiden tragt mit Ausnahme des obersten Teiles, der nicht von Agar 
oder Kondenswasser bedeckt, sondern frei der Luft ausgesetzt ist. Unter 
den normalen Zuchtverhältnissen, d. h. auf Peptonagar bei 34°C, und wenn 
die einzelnen Individuen weit genug auseinander liegen, daB sie sich nicht 
gegenseitig in der Entwicklung hemmen, erreichen die kugeligen Pflänz- 
chen im allgemeinen einen Durchmesser von 140 1, können jedoch unter 
günstigsten Bedingungen auch bis 210 groß werden. Auf Fliegen in 
sterilem Wasser bleiben sie stets kleiner; hier liegt der Durchschnitt bei 
60 u. Der ausgewachsene Pilz ist meist kugelig; wenn mehrere Individuen 
eng gedrängt nebeneinander am Fliegenkörper sitzen, kann er aber auch 
mehr oder weniger lang keulig sein. Unter gewissen Bedingungen, auf die 
wir unten noch zurückkommen werden, können auch lange Gebilde 
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entstehen mit typischer Unterteilung des Thallus in Rhizoide, Hyphen 
und Sporangien. 

Die ausgewachsene Kugel entwickelt sich nun als Ganzes zum Spor- 
angium. Das Plasma ist während des ganzen Wachstumsvorganges körnig 
und stark mit kleinen Vakuolen durchsetzt; vor der Bildung der Zoo- 
sporen tritt aber eine Änderung ein. Etwa 1 Stunde vor Beginn des 





Abb.3. Normales reifes Sporangium in Aufsicht mit 2 Papillen (p). Die unteren Rhizoide 

sind nicht mitgezeichnet. Vergr. 100mal. 
Schwärmens verschwinden die Vakuolen und die Körnung, und die 
Blase, die vorher im durchfallenden Licht dunkel erschien, wird mehr 
und mehr heller, bis schließlich ihr ganzer Inhalt homogen geworden ist. 
Darauf stülpen sich eine oder mehrere Entleerungspapillen vor (Abb. 3 p), 
die schließlich eine Länge vom mehrfachen Durchmesser des Spor- 
angiums erreichen können. Das Sporangium erscheint nun im durch- 
fallenden Licht wieder dunkler, in dem homogenen Inhalt zeigen sich die 
Sporeninitialen, und gleich darauf beginnen die fertigen Zoosporen im 
Innern sich zu bewegen und den ganzen Inhalt in Rotation zu versetzen. 
Dann verschleimt die Spitze der Papillen, und die Zoosporen quetschen 
sich mit nach hinten gerichteter Geißel aus dem Sporangium heraus, um 
sofort davonzuschwimmen. 
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Zur vegetativen Vermehrung des Pilzes wurde stets mit einer breiten 
Platinnadel eine Zoosporenaufschwemmung in 2—3 mm breitem Streifen 
über das Substrat gestrichen. So kamen auf engen Raum sehr viele 
Zoosporen zu liegen; sie keimten alle mit geringen Ausnahmen und 
wuchsen zu Sporangien heran, die aber meistens sehr viel kleiner blieben 
als die oben beschriebenen freiliegenden. Nach 24 Stunden kam es zur 
Zoosporenbildung, aber nicht alle Sporangien bildeten Schwärmer, 
sondern nur die, die am Rande des Impfstreifens standen, und deren 
Rhizoide weit in das umgebende Substrat reichten. Die Sporangien, 
die in der Mitte eines solchen Impfstreifens standen, entließen dagegen 
keine Schwärmer; sie färbten sich unter den angewandten Kulturbedin- 
gungen in 2 Tagen gelbbraun (die anderen waren wie der ganze Pilz 
farblos). Diese Färbung rührt von einer starken Membran her, die sich 
an die eigentliche Sporangienmembran von innen her anlegte; sie war 
vollkommen homogen und wies keinerlei Struktur, wie etwa Allomyces- 
Dauerorgane sie besitzen, auf. Ihre Dicke war sehr verschieden und rich- 
tete sich meist nach der Größe des Sporangiums; je größer dieses, desto 
dicker war auch die Membran. Diese Gebilde stellten Dauersporangien 
dar. (Unter gewissen Umständen, auf die wir unten noch zurückkommen 
werden, gelang es, sie nicht in dichter Masse, sondern freiliegend zu er- 
halten; sie erreichten dann die Größe normaler Zoosporangien.) Die 
kleinsten Dauersporangien maßen etwa 13x17 u, ihre Membran war 
0,5 u dick, die größten waren kugelig mit einem Durchmesser von 110 u 
und einer Membran von 2,5 u. Der Inhalt dieser Dauersporangien bestand 
aus einem grobkörnigen Plasma mit vielen kleinen Vakuolen, das außer- 
dem einige Reservestoffkügelchen unregelmäßig verstreut enthielt. 


Wurden die so gebildeten Dauersporangien einzeln auf Peptonagar 
gebracht, dann schrumpfte der Inhalt innerhalb 1/, Stunde; er löste sich 
von der Membran, die Reservestoffkügelchen ballten sich zentral zu 
einem großen Klumpen; das Sporangium war tot. Alle Bemühungen, 
sie zum Entlassen von Schwärmern zu bringen, schlugen fehl. 


So wurde versucht, sie durch Wechsel verschiedener Temperaturen und Licht- 
intensitäten, mit denen KARLING (1936) bei Dauersporen von Diplophlyctis intestina 
Erfolg hatte, zum Keimen zu veranlassen. Ferner wendete ich die Methoden von 
Smart (1937) an, der den besten Keimungserfolg bei Myxomycetensporen hatte, 
wenn er die Sporen nach ihrer Aussaat bei supramaximalen Temperaturen hielt 
und sie dann in die günstigste Temperatur zurückbrachte; auch Holz- und Rinden- 
dekokte wirkten auf die Keimung der Myxomycetensporen günstig, vermochten 
dagegen bei Sphaerocladia ebensowenig wie die Temperaturreize (die Dauerspor- 
angien wurden Temperaturen bis 38°C und bis herab zu + 2° C ausgesetzt) eine 
Wirkung auszuüben. Auch Bestrahlung und Dunkelkultur, höhere Konzentrierung 
des Nährbodens bzw. starke Verdünnung desselben, Variierung seiner Zusammen- 
setzung, Zusatz von Hefeextrakt und Erddekokten zum Substrat und schließlich 
eine Kombinierung aller dieser Faktoren konnten die Dauersporangien nicht zur 
Schwärmerbildung veranlassen. Ich prüfte auf diese Weise Dauersporangien, die 
etwa 1 Woche alt waren und andere, die schon eine Ruhepause von 5 Monaten 
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hinter sich hatten, während der sie. in ihren Entstehungskulturen bei Zimmer- 
temperatur aufbewahrt worden waren. Bei allen diesen Versuchen schrumpfte 
aber der Inhalt der Sporangien früher oder später ein, ein Ausschlüpfen von Schwär- 
mern fand nie statt. Wohl kam es, wenn auch selten, vor, daß Schwärmer in ver- 
einzelten Dauersporangien gebildet wurden, die sich lebhaft in ihnen bewegten. Sie 
gelangten aber nie ins Freie, weil sie offenbar nicht in der Lage waren, die Membran 
zu sprengen, und wuchsen auch nicht innerhalb der Sporangienmembran zu jungen 
Pflanzen aus. Ein Zerquetschen der Dauersporangien mit der Pinzette tötete diese 
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Abb, 4. Pflanze mit Dauersporangium d, auf 0,002 %igem Peptonagar am Rande des 
Impfstreifens gebildet. o Ort der Keimung der Zoospore. Vergr. 100mal. 





Zoosporen durch den Uberdruck, bevor sie durch das Platzen der Membran frei 
wurden. Aus dem Umstand, daB wohl Sporen gebildet wurden, diese aber nicht ins 
Freie gelangten, mu8 man wohl schlieBen, daB die Membran der auf gutem Nahr- 
boden entstandenen Dauersporangien zu dick war, um gesprengt zu werden. 
Da es grundlegend wichtig war, festzustellen, was bei der Keimung 
der Dauersporangien herauskommt, wurden nun die Bedingungen fiir die 
Bildung der Dauersporangien nach demselben Schema wie fiir ihre 
Keimung verändert in der Hoffnung, auf diese Weise zu keimfahigen 
Dauerorganen zu kommen. Dieser Weg fiihrte dann auch schlieBlich 
zum Ziel. Auf einem sehr verdiinnten Nährboden (0,002% Pepton in 
destilliertem Wasser und 0,7% Agar), der gerade noch ein Wachstum 
zulieB, bildeten sich die Dauersporangien wohl infolge der geringen zur 
Verfiigung stehenden Nahrung sehr leicht. Sie unterschieden sich von 
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den obenerwähnten, auf 0,5% Pepton entstandenen dadurch, daß sie 
einen weniger groL:ürnigen Inhalt besaßen, daß ihre Reservestoffkiigel- 
chen kleiner waren und daß sie selbst niemals so groß wurden wie jene; 
sie waren fast immer oval (das längste gemessene Dauersporangium 
dieses Substrats war 704 lang), und vor allem war ihre Membran nie mehr 
als 1 u dick. Bei den auf 0,5% Peptonagar entstandenen 
Dauersporangien war die Membran dagegen ungefähr 
doppelt so stark. Diese auf dem 0,002%igen Pepton- 
p agar gebildeten dünnwandigen Dauersporangien keimten 

bei Übertragung auf 0,5%igen Peptonagar leicht. 


Ihre Bildung bei Massenaussaat von Zoosporen vollzog 
sich folgendermaßen: Die übertragenen Zoosporen keimten auf 
dem nahrungsarmen Substrat nur zum Teil. Die gekeimten 
wuchsen zunächst alle zu Zoosporangien heran, die immerhin 
noch im Mittel 61 x 77 u groß wurden. Die aus diesen Zoo- 
sporangien hervorgehende neue Generation von Zoosporen ent- 
-M wickelte sich nun nur zum ganz geringen Teil zu Zoosporangien, 
die meisten wurden zu Dauersporangien. Aus dem Streifen der 
Agarplatte, der bei der Impfung mit Zoosporen bedeckt wor- 
den war, wurde durch das Heranwachsen der ersten Generation 
wohl der größte Teil der ohnehin geringen Peptonmenge ver- 
braucht. So ist es verständlich, daß die jungen Zoosporen — 
die Nachkommen der durch die Impfung übertragenen — einen 
Abb.5. Entleertes langen Keimschlauch von dem Impfstreifen forttrieben. Nach 
a — 24 Stunden bestand das ganze Pflanzchen fast nur aus einem 
Membrandesgan- ‘hr langen, stark verzweigten, etwa lly dicken Rhizoid 
zenPflänzchensM, (Abb. 4), das an der Stelle, wo ursprünglich die Spore lag, eine 
ge ee Anschwellung von nur etwa doppelter Dicke hatte. Wohl 
ipueedignniin. "DE infolge des Nahrungsmangels unterblieb aber die Ausbildung 
Dauersporangien- von Zoosporen, die wohl ohnehin auf dem nährstoffarmen 
rn ist > Substrat nicht leben könnten; alle erreichbaren Nährstoffe 
ung der schienen vielmehr eingesammelt und zu der kugeligen oder 
3 a an elliptischen Anschwellung am Grunde der Rhizoide transportiert 
Rändern geplatzt. zu werden. Sie nahm an Umfang zu, trennte sich später 
Vergr. 225mal. durch eine Querwand vom Rhizoid und kleidete sich innen 
mit der dickeren braunen Membran eines Dauersporangiums 
aus. Das in Abb. 4 wiedergegebene Dauersporangium, das als typisches Bei- 
spiel gelten kann, hatte folgende Maße: Das Sporangium selbst war 45 x 55 u groß, 
das Rhizoid an seiner Ansatzstelle 114 dick, die Länge des ganzen Rhizoiden- 
systems betrug 565u, ein gewaltiges Mißverhältnis, wenn wir bedenken, daß 
auf gutem Nährboden bei einem Sporangiendurchmesser von 150 4 die Rhizoide 
nur höchstens 270 « lang wurden. Häufig kam es vor, daß die begonnene Anlage 
einer Querwand nicht vollendet, sondern daß eine neue gebildet wurde, so daß 
diaphragmenartige Wände vor der endgültig geschlossenen Wand zu finden waren, 
sowohl rhizoidseitig als auch an der Seite, an der das Wachstum des Individuums 
begann. Im Mittel waren die Dauersporangien auf dem nahrungsarmen Substrat 
54 u breit und 61 x lang. 


Nach Übertragen der dünnwandigen Dauersporangien auf normalen 
Agar (0,5% Pepton) ließen sich in ihrem Inneren nach einer in den 
Einzelfällen verschieden langen Zeit dieselben Vorgänge beobachten. 
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wie sie bei der Bildung der Zoosporen im Zoosporangium abliefen. Die- 
selbe Homogenität des Inhalts trat auf, und in rascher Folge lieBen sich 
dann die Sporeninitialen und schlieBlich die Sporen selbst erkennen. Die 
Offnung des Dauersporangiums war jedoch nicht so einfach wie bei den 
Zoosporangien, weil hier die dicke Membran gesprengt werden mußte. 
Diese Membran hatte keine ,,Keimlinie“ wie die der Dauersporen von 
Allomyces (S6RGEL 1937), auch keine anders geartete vorbereitete Keim- 
stelle, sondern sie platzte an irgendeiner Stelle mit zackigen Rändern auf. 
Natürlich wurde auch die äußere Membran geprengt. An der geplatzten 
Stelle trat nun eine Papille hervor (p in Abb. 5), die manchmal zu einem 
Schlauch auswuchs, dessen Länge ein Vielfaches des Sporangiendurch- 
messers betragen konnte. Die Papille öffnete sich an ihrer Spitze und 
entließ die Schwärmer. Abb. 5 zeigt ein leeres Dauersporangium: Die 
äußere Membran lag lose um die braune Hauptmembran herum; beide 
sind an der gleichen Stelle geplatzt, man sieht den unregelmäßig ge- 
zackten Rand der gesprengten Stelle der Hauptmembran. Der Ent- 
leerungshals wurde von keiner dieser beiden Membranen gebildet, son- 
dern er wird entweder neu aus dem Plasma erzeugt oder entstammt einer 
dritten inneren Membran, wie sie bei Allomyces nachgewiesen ist (SÖRGEL 
1937); ich möchte letzteres auch für unseren Pilz annehmen. 


IV. Entwieklungsgang des Gametophyten. 

Die Schwärmer aus den Dauersporangien sahen genau so aus wie die 
Zoosporen aus Zoosporangien und verhielten sich auch bei ihrer Keimung 
nicht anders. Sie unterschieden sich aber von ihnen durch ihre Größe; 
sie sind nämlich nur etwa halb so groß. Ein sehr großer Unterschied 
zwischen den Schwärmern aus den Zoosporangien und denen aus den 
Dauersporangien bestand ferner darin, daß aus ersteren immer, wie wir 
saher, Sporangienpflänzchen hervorgingen, während letztere sich stets 
zu Gametophyten weiterentwickelten. Der Gametophyt ähnelte voll- 
kommen dem Sporophyten, blieb aber kleiner. Ließ ich die einzelnen aus 
den Dauersporangienschwärmern entstandenen Pflänzchen so weit von- 
einander isoliert aufwachsen, daß sie sich gegenseitig nicht in der Ent- 
wicklung beeinflußten, so bildeten sich kugelige Formen von im Mittel 
106 Durchmesser (Maximum 1454), während die Zoosporangien- 
pflänzchen unter gleichen Umständen einen mittleren Durchmesser von 
141 u erreichten. Diese bläschenförmigen Pflanzen entließen nach rund 
24 Stunden Schwärmer, die sich als Gameten erwiesen; die Pflanzen 
selbst, die sich, wie gesagt, äußerlich nicht von den Sporophyten unter- 
schieden, waren also Gametophyten. 

Daß hier tatsächlich Sexualität vorlag, ergab sich aus folgenden Beob- 
achtungen: Ein isoliertes Dauersporangium entließ Schwärmer, die eng 
gedrängt um das Muttersporangium zu neuen Pflanzen heranwuchsen, 
die ihrerseits Schwärmer entließen. Die Schwärmer der verschiedenen 
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Pflanzen mischten sich miteinander und ballten sich zu sich lebhaft 
bewegenden Gruppen zusammen. Der Verband war nicht fest, sondern 
es lésten sich ständig Schwärmer daraus, während andere hinzutraten. 
Nach einiger Zeit lösten sie sich ganz auf, bis andere Behälter sich öffneten 
und Schwärmer entließen, wonach es meist wieder zu neuer Gruppen- 
bildung kam. Es bestehen also offenbar chemotaktische Anlockungen 
unter den Schwärmern, die schon stark auf Sexualität hinweisen. — Die 
aus den einzelnen Dauersporangienschwär- 
mern entstandenen Pflänzchen wurden iso- 
à liert (was erst in höherem Alter möglich 
war, da einzeln liegende Schwärmer nicht 
keimten); sie entwickelten ordnungsgemäß 
Schwärmer, die aber samt und sonders für 
sich allein nicht keimfähig waren. Wurden 
aber mit der Platinnadel einige wenige 
Schwärmer von anderen derartigen Pflänz- 
chen dazugebracht, dann bildeten sich so- 
fort schon mit schwacher Vergrößerung 
erkennbare Gruppen, und am Tage darauf 
waren an dieser Stelle zahlreiche Keim- 
pflanzen vorhanden. Daraus ergibt sich 
mit großer Wahrscheinlichkeit folgendes: 
Die Schwärmer sind Gameten, und zwar 
kommen in einer Geschlechtspflanze nur 
Gameten des gleichen Geschlechts vor, so- 
daß eine Weiterentwicklung nur möglich 
Abb. 6. Gametenk t A, ist, wenn andersgeschlechtige Gameten von 


a ee joe anderen Geschlechtspflanzen hinzugebracht 
Vergr. 1360mal. werden. Das Auftreten der jungen Pflanzen 

am nächsten Tage dürfte auf der Bildung 

und Auskeimung von Zygoten beruhen. Parthenogenetische Entwicklung 
fand nicht statt, sonst hätten junge Pflanzen auch um die Einzel- 
gametophyten auftreten miissen. Die Richtigkeit dieser Annahme konnte 
dann auch durch direkte Beobachtung der Kopulation erwiesen werden. 
Zum Nachweis der Kopulation wurden 2 schwärmende Ganretangien 

in einen Tropfen sehr stark verdiinnter Safraninlésung (0,0125%) auf 
einen Objektträger gebracht, wo ihre Gameten bei entgegengesetzter 
Sexualität sofort Gruppen bildeten. Als nach einiger Zeit keine Gruppen 
mehr vorhanden waren, wurde das Material mit Osmiumsäuredämpfen 
fixiert und mit einem Deckglas bedeckt, das mit Deckglaskitt ringsherum 
befestigt wurde. In solchen Präparaten lieBen sich die verschiedensten 
Stadien der Kopulation finden (Abb. 6): Von Verschmelzungsprodukten, 
bei denen das Plasma zweier Gameten schon vereinigt war, während 
food-bodies und Kerne noch getrennt waren, bis zu fertigen Zygoten, bei 
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denen auch die food-bodies und die Kerne sich vereinigt hatten, waren 
alle Übergangsstadien vorhanden. Die Zygoten unterschieden sich von 
Zoosporen nur durch das Vorhandensein zweier GeiBeln und zweier 
Blepharoplasten ; die Größen der food-bodies in den Zygoten und in den 
Zoosporen waren gleich. 

Damit ist also gezeigt, daß wirkliche Sexualität vorhanden ist, und 
zwar Isogamie bei getrenntgeschlechtlichen Gametophyten; die +- und —- 
Gametophyten sind unter sich gleich. 

Die Gameten sind kleiner als die Zoosporen. Um sie auszumessen, 
wurden von Zoosporen und Gameten Präparate nach der Methode von 
Corner (1930) angefertigt und mit Safranin gefärbt. Mittels des ABBé- 
schen Zeichenapparates wurden dann bei stärkster Vergrößerung die 
food-bodies aufgezeichnet und deren Flächen ausgemessen. Ich vermaß 
die food-bodies und nicht die ganzen Schwärmer deshalb, weil die 
Plasmaleiber der Schwärmer durch die Präparation stark geschrumpft 
waren. Die food-bodies schrumpften aber nicht oder nur sehr wenig, wie 
ein Vergleich mit lebenden Schwärmern ergab. Bei ihrer leichten Färb- 
barkeit waren sie aber im Dauerpräparat besser zu messen als im Leben. 
Folgende Mittelwerte ergaben sich: 

Food-bodies aus 53 Zoosporen . . . . . . . 53,8 qmm 
Le eee 33,5 qmm 

Daraus gulls klar hervor, daB die food-bodies aus den Zoosporen 
beträchtlich größer sind als die aus den Gameten. Da nun, wie man an 
lebenden Schwärmern leicht erkennen kann, das Verhältnis vom food- 
body zum Gesamtschwärmer in beiden Fallen etwa gleich ist, so ergibt 
sich, daB die Gameten fast nur halb so groB sind wie die Zoosporen. 

Ich versuchte nun festzustellen, in welchem Verhältnis aus den 
Dauersporangienzoosporen +- und —-Gametophyten hervorgingen. Da- 
zu wurden 163 aus einem Dauersporangium stammende Gametophyten 
isoliert und ihre Gameten zusammengebracht. Dabei ergab sich, daB 
die Gameten aus 79 Gametangien (jeder Gametophyt besteht ja nur aus 
Rhizoiden und einem einzigen Gametangium) mit denen aus den rest- 
lichen 84 Gametangien Gruppen bildeten, daB also in diesem Falle 
79 Gametophyten des einen und 84 des anderen Geschlechts vorhanden 
waren. Das Verhältnis der +- und —-Gameten zueinander ist also etwa 
1:1, woraus man auf genotypische Geschlechtsbestimmung schließen darf. 

Die Keimung der Zygoten vollzieht sich in derselben Weise wie die der 
Zoosporen. Die sich bildenden Pflanzen entwickelten aber niemals 
Gameten, sondern stets ausschließlich Zoosporen, sind also Sporophyten. 
Wir haben es hier demnach mit einem regelrechten Generationswechsel 
zu tun, analog dem von Allomyces und Blastocladiella. 

Der exakte cytologische Nachweis des Ortes der Reduktionsteilung 
gelang leider nicht. Ich entnehme seine Lage in erster Linie der Größe 
der beweglichen Formen des Pilzes. Die Größe der food-bodies und der 

24* 
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ganzen Schwärmer ist bei den Zoosporen aus Dauersporangien und bei 
den Gameten nur etwa halb so groB wie bei den Zoosporen aus Zoo- 
sporangien, was den SchluB nahelegt, daB jene haploid, diese diploid 
sind. Weiterhin deutet das Verhältnis der +-:--Gameten, wie gesagt, 
auf eine genotypische Geschlechts- 

bestimmung hin, die bei der Bildung 

af es an der Zoosporen im Dauersporangium 
À I +7 entschieden wird, was AnlaB zu der 
\ FF Annahme gibt, daB die Reduktions- 
| teilung sich an dieser Stelle vollzieht. 

Sind diese Annahmen richtig, so 

Si D erhalten wir einen Generations- 
wechsel, der dem Schema in Abb. 7 
entspricht. Der diploide Sporophyt 
her Vai (Sp, oben links) erzeugt diploide Zoo- 
sporen, aus denen wiederum diploide 

Z R Sporophyten entstehen, die ihrerseits 





wieder diploide Zoosporen erzeugen 
™ usw. Dieser Vorgang wiederholt sich 
in dauerndem Zyklus so lange, wie 

\f f Nährstoffe vorhanden sind; wohl, 
NS f f wenn diese knapp werden, bilden sich 

G N ? an Stelle der Zoosporangien Dauer- 


sporangien (oben rechts). Herrscht 
+ in von anfang an Nahrungsmangel, so 
können die Dauersporangien auch 


schon aus der Zygote hervorgehen. 





Bei der Keimung dieser Dauer- 
organe, die ohne Ruhepause statt- 
finden kann, sobald nur gute Er- 
Abb. 7. G ti hselsch Sp 


Sporophyt (links gewöhnliches, rechts nährungsverhältnisse gegeben sind, 
= er th croque Roy findet wahrscheinlich die Reduktions- 
dünne Linien. teilung statt. Entlassen werden zur 

Hälfte +-, zur Halfte —-bestimmte 

haploide Zoosporen, die zu Gametophyten (G) heranwachsen. Aus der Ver- 
einigung von +- und —-Gameten entsteht die diploide Zygote (Z), die sich 
stets zum Sporophyten entwickelt, womit der Kreislauf geschlossen ist. 

Kurz zusammengefaBt, hat der Pilz folgende Diagnose: 


Sphaerocladia variabilis n. g., n. sp. 

Der Thallus besteht aus einer einzelligen Blase mit einem durchschnittlichen 
Durchmesser von 140 x auf Peptonagar, 60 u auf Fliegen, ist kugelig bis mehr oder 
weniger lang eiférmig oder elliptisch, mit nach allen Seiten ausstrahlenden Rhi- 
zoiden und wird bei der Reife vollstandig zum Sporangium; nur unter bestimmten 
Umständen entwickelt er sich zu einem längeren hyphenartigen Gebilde (bis 800 u 
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Länge) mit mehreren endständigen Sporangien 1. Die Zoosporen verlassen das 
Sporangium einzeln durch eine gewöhnlich kurze Papille, ohne sich an der Mündung 
anzusammeln; sie sind elliptisch, haben zwei Inhaltskörper, eine einzige, nach- 
schleppende Geißel und sind im Mittel 3,5 x 4,84 groß. Die Dauersporangien mit 
dicker brauner Membran, von unbestimmter, ovaler bis kugeliger Form entstehen 
unter gewissen Bedingungen an Stelle der Zoosporangien und entlassen Zoosporen 
durch eine Papille, die sich aus einem Riß in der Membran vorstülpt. Die Schwärmer 
aus den Dauersporangien bilden Gametophyten, die sich nicht von Sporophyten 
unterscheiden, nur kleiner sind (durchschnittlicher Durchmesser auf Peptonagar 
106 u); die Isogameten sind kleiner als die Zoosporen, kopulieren zu zweigeißeligen 
Zygoten, die ohne Ruhepause zu Sporophyten auswachsen. Generationswechsel 
ist vorhanden. 


V. Anomale Wachstumsformen. 


Isoliert voneinander aufwachsende Individuen waren immer kugelig. 
Wurde aber eine Zoosporenaufschwemmung mit einer flachen Platinnadel 
über einen Peptonagar ausgestrichen, so entwickelten sich die Pflänzchen 
so dicht nebeneinander, daß sie sich gegenseitig deformierten. Auf 0,5% 
Pepton war das nur am Rande des Impfstreifens der Fall, die Mitte war 
weniger dicht besiedelt; auf 1% Pepton bildete sich dagegen eine dicke, 
in der Mitte aufgewölbte, an den Rändern tief in den Agar eingedrückte, 
3—4 mm breite Leiste von eng aneinander liegenden Sporophyten. 
Besonders im Zentrum des Streifens wurden Dauersporangien angelegt. 
Sehr stark waren-in allen diesen Fällen die Abweichungen von der Kugel- 
form aber nicht. 

Eine ganz andere Wachstumsform trat dagegen auf, wenn die über- 
geimpften Zoosporen schon bei ihrer Keimung mit einem Deckglas bedeckt 
wurden. Lagen die sich entwickelnden Sporangien verhältnismäßig frei 
voneinander (mindestens 2004 voneinander entfernt), so wurden sie 
auch unter dem Deckglas kugelig. Dicht liegende Individuen wurden 
dagegen langgestreckt und entwickelten sich entweder vollständig zum 
Sporangium, oder aber sie gliederten sich auf in ein oder mehrere Spor- 
angien und einen hyphenartigen Teil, von dem sich die Sporangien durch 
Querwände (die sonst nie bei Sphaerocladia vorkommen) absetzten 
(Abb. 12). Zwischen den beiden Extremen gab es alle möglichen 
Übergänge. (Solche langgestreckten Individuen kamen übrigens auch 
vor, wenn gedrängtes Wachstum innerhalb des Agars stattfand; bei ihnen 
habe ich aber keine Trennung in Hyphe und Sporangium gefunden.) 
Die Zoosporen konnten unter dem Deckglas nicht ausschwärmen, sie 
keimten deshalb im Sporangium, und die jungen Pflanzen wuchsen 
fächerförmig nach allen Seiten aus. Gerade hierbei kamen die absonder- 
lichsten Formen zustande, bei denen dann die Sporangien auch durch 
Querwände abgegrenzt wurden. Im extremsten Fall fand ich ein Indi- 
viduum, dessen Thallus ohne Rhizoide 790 u lang war; es war stark ver- 
zweigt und trug 6 reife Sporangien an den Enden der Hyphen, 3 weitere 


1 Darüber wird im nächsten Kapitel berichtet; vgl. Abb. 12. 
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standen kurz vor der Reife, an anderen Stellen des Thallus waren Anlagen 
zu weiteren Sporangien zu erkennen; der Keimschlauch hatte einen 
Durchmesser von 4, die durchschnittliche Dicke der Hyphen betrug 
154, die Sporangien hatten einen Querdurchmesser von etwa 48. 

Welche großen Unterschiede zwischen gleichaltrigen Individuen 
bestehen können, zeigen die Abbildungen 8—12! (Kultur auf 0,5% 





Abb. 8. Abb. 9. 
Abb.8 und 9. 17 Stunden alte Pflänzchen, unter einem Deckglas gewachsen (Abb. 8 aus der 
Kulturmitte, Abb. 9 2 mm vom Rande des Deckglases entfernt). Vergr. 160mal. 


Peptonagar, mit einem breiten Streifen Zoosporen beimpft, Streifen in 
der Mitte mit einem Deckglas bedeckt). 

Abb. 8 zeigt ein Exemplar, das sehr weit zurückgeblieben war; es lag zentral 
im Impfstreifen unter der Mitte des Deckglases. Sein Inhalt bestand aus verhältnis- 
mäßig wenig Plasma mit einigen großen Vakuolen; die Rhizoide waren kurz. 
Abb. 9 gibt eine Pflanze wieder, die sich unter dem Deckglas 2 mm von seinem 
Rande gebildet hatte; sie war größer, ihre Rhizoide länger und ihre Gestalt sehr 
bizarr, ihr Zellinhalt war ebenfalls sehr stark vakuolisiert, Reservestoffe waren 
nur wenig gespeichert. Ein am äußersten Rande des Deckglases liegendes Pflänzchen 
war nicht mehr bizarr, enthielt schon mehr Plasma und weniger Vakuolen, auch 
mehr Reservestoffkügelchen ; fast nach allen Seiten gingen viele Rhizoide aus. Seine 
Gestalt näherte sich schon stark der Kugel, die aber nur außerhalb der Deckgläser 


1 Die Abb. 8—10 sind bei 160facher Vergrößerung, 11 und 12 bei 100facher 
gezeichnet. 
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anzutreffen war. Kin solches Pflänzchen (Abb. 10) lag zentral im Impfstreifen 
außerhalb des Deckglases; sein Plasma enthielt keine Vakuolen mehr, dagegen viel 
Reservestoffe in Form von Kügelchen. Es war nicht voll entwickelt, da es an allen 
Seiten von ebensolchen Pflänzchen umgeben war, die ihm die Nahrungsstoffe 
fortnahmen. 

In der Region, aus der der in 
Abb. 9 wiedergebenene Pilz stammte, 
traten auch Pflanzen auf, die Quer- 
wände bildeten (Abb. 11, 12). Sie 
wuchsen alle von der Hauptmasse 
des Impfstreifens, die in den Abbil- 
dungen unten zu denken ist, gegen 
den Rand des Deckglases vor. Die 
in diesen Abbildungen gezeichneten 
Individuen waren älter als die in 
Abb. 8—10 und standen kurz vor 
der Reife. Bei manchen Pflänzchen 
war am Thallus noch keine Teilung 
in Sporangien, „Mycel‘“ und Rhi- 
zoide vorhanden, es wurde noch 
das ganze Individuum zum Spor- 
angium. Bei anderen war dagegen 
schon Unterteilung angedeutet; sie 
ist vollkommen bei dem Pilz in 
Abb.11. Bemerkenswert ist, daß die 
lange Hyphe in ‘dieser Abbildung 
noch viel Plasma enthielt; normaler- 
weise wird nämlich bei der Reife 
des Sporangiums das Plasma aus 
der ganzen Hyphe in das Sporangium 
hineingezogen, wie Abb. 12 zeigt, bei 
der 4 Sporangien kurz vor der Reife 
stehen und das ganze Mycel entleert 
und funktionslos geworden ist bis auf 
eine Hyphe ( in Abb. 12), die sich in 
halber Höhe nach links hinaufzieht. 
Diese Hyphe wuchs selbständig wei- 
ter, ohne von derMutterhyphe durch Abb. 10. 17 Stunden altes Pflänzchen aus der 
eine Querwand getrennt zu sein. gleichen Kultur wie die Pflanzen der Abb. 8 

Daß eine Hyphe, an deren Ende und 9, aber außerhalb des Deckglases gewachsen. 

> Ri à Vergr. 160 mal. 

ein Sporangium zur Reife gekommen 

war, unterhalb dieses Sporangiums 

seitwärts aus- und weiterwuchs, im ein neues Sporangium hervorzubringen, wurde 
ebensowenig beobachtet wie das Durchwachsen entleerter Sporangien. Ein der- 
artiges seitliches Weiterwachsen kam nur vor, wenn gleichzeitig mit der Ausstiilpung 
des Sporangiums ein Nebenzweig angelegt worden war, der bei der Reife des Spor- 
angiums noch so viel Plasma für sich gerettet hatte, daB er weiterwachsen konnte. 

Welches sind nun die Griinde fiir diese sonderbaren Formbildungen 
unter dem Deckglas ? 

Wenn man in einer mit einem Deckglas bedeckten Kultur die Pflänzchen im 
Impfstreifen betrachtet, so sieht man, daB die randständigen alle vom Zentrum 
des Impfstreifens fortwachsen, während die zentralen Pflänzchen nach Erreichen 
einer Größe, die auf 0,5% Peptonagar bei 34°C innerhalb von 6 Stunden erreicht 
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wird, ihr Wachstum einstellen. Es liegt nahe, anzunehmen, daß sowohl das Streben 
der Pflanzen nach entfernteren Zonen als auch das Kleinbleiben der zentralen Indi- 
viduen durch Nabrungsmangel bedingt wird. Das dürfte aber kaum der Fall sein, 





Abb. 11. Unter dem Deckglas entwickelte Pflanze mit Verzweigung und 2 Sporangien. 
Vergr. 100mal. 


wie folgender Versuch zeigte. Dünne, aber sehr gleichmäBig gegossene Pepton- 
agarplatten in Petrischalen wurden mit einer dichten Zoosporenaufschwemmung 
über die ganze Oberfläche beimpft und einige Tage bei 34° C stehen gelassen. Der 
Pilz entwickelte eine ziemlich dichte Decke auf der Oberfläche, fast alle Sporangien 
entließen Schwärmer, die zwar auskeimten, aber die Keimpflanzen stellten bald 
ihr Wachstum ein, blieben also klein. Der Inhalt aller Petrischalen wurde nun 
wieder in einen Glaskolben zusammengebracht, im Autoklaven bei 2 Atmosphären 
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1/, Stunde lang erhitzt und wieder in Petrischalen gegossen. Nach erneuter 
Sporenaussaat war das Wachstum fast dasselbe wie bei der ersten Impfung. Das 
Aufhéren des Wachstums nach der ersten Beimpfung diirfte demnach nicht auf 
Nahrungsmangel, sondern wahrscheinlich auf schädliche Stoffwechselprodukte 
zurückzuführen sein, die durch das Erhitzen unschädlich gemacht wurden. Erst 





Abb. 12. Unter dem Deckglas gewachsene, sehr reich verzweigte Pflanze. Die Hyphen sind 

größtenteils plasmaarm und haben ihren Inhalt in die 4 kurz vor der Reife stehenden Spor- 

angien entleert; nur bei A noch ein plasmareicher, sich unabhängig weiter entwickelnder 
Ast. Vergr. 100 mal. 


nach 2maliger Wiederholung der Beimpfung und Erhitzung desselben Nährbodens 
war das Pepton so weit erschöpft, daß nur noch schlechtes Wachstum stattfand. 
Auch das zentrifugale Streckungswachstum in den Impfstrichen kann demnach 
nicht durch Nahrungsmangel veranlaßt werden, da, wie dieser Versuch zeigt, ja 
genügend Nahrungsmittel vorhanden sind, um bei voller Bedeckung der ganzen 
Oberfläche mehrere Generationen großzuziehen. 

Um den schädlichen Stoffwechselprodukten nachzugehen, wurde ein langer 
Impfstreifen so mit einem Deckglas bedeckt, daß beiderseits sich noch einige Zenti- 
meter unbedeckter Pflänzchen frei auf dem Agar entwickeln konnten. In der 
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zentralen Zone des bedeckten Streifens blieben die Individuen sehr klein (sie er- 
reichten in den seltensten Fällen 20 y Länge) und wurden nie reif. Die Pflänzchen 
in der zentralen Zone des unbedeckten Teiles des Streifens dagegen wuchsen alle 
bis zu einer gewissen Größe heran, um dann allerdings meistens zu Dauersporangien 
zu werden, jedenfalls wurden sie aber reif. In beiden Fällen war die Zahl der Indi- 

viduen pro Einheit Substratoberfläche etwa die gleiche, also wurde auch eine gleiche 
Menge Stoffwechselprodukte gebildet. Die Stoffwechselprodukte können in der vor- 
handenen Konzentration also keinen Einfluß auf das Wachstum ausgeübt haben, 
denn sonst hätten sich ja die freiliegenden Pflänzchen nicht bis zur Reife entwickeln 
können. Die am Rande des Impfstreifens unter dem Deckglas befindlichen Pflänz- 
chen hatten aber auch in diesem Versuch die charakteristische langgestreckte Form, 
die freiliegenden waren dagegen normal. Da nun die Stoffwechselprodukte in der 
ganzen Kultur in gleicher Menge vorhanden gewesen sein müssen, so kann die Strek- 

kung der Thalli und die Wachstumswirkung gegen den Rand des Deckglases nicht 
durch eine Tendenz des Pilzes entstanden sein, von einer Zone mit angereicherten 
Stoffwechselprodukten fortzuwachsen. 

Weder Nahrungsmangel noch Anreicherung von Stoffwechselpro- 
dukten waren also die Ursache fiir die Bildung der langgestreckten 
Formen. Aus gewissen Beobachtungen lieB sich dagegen vermuten, daB 
die Luft eine Rolle bei der Ausbildung der langen Wuchsformen spielen 
könnte. Um das zu prüfen, wurde unter einem großen Deckglas eine 
ringförmige Fläche beimpft, in einer Parallelkultur eine ebensolche 
Fläche mit einem Deckglas bedeckt, in das in der Mitte ein Loch ge- 
schliffen war. Nach 2 Tagen lag in der ersten Kultur das Hauptwachstum 
nur von der Peripherie der Impffläche in zentrifugaler Richtung vor, 
während nach der Mitte des Ringes zu nur beträchtlich kleinere Spor- 
angien vorkamen. Dagegen fand bei der zweiten Kultur mit dem 
Loch im Deckglas nach innen zu ein dem äußeren fast gleichartiges 
Wachstum statt. 

Aus diesem Versuch geht eindeutig hervor, daB die Luft für das 
Wachstum des Pilzes unbedingt notwendig ist. In sauerstoffreier 
Atmosphäre (im Exsiccator über Pyrogallol-Kalilauge) wuchs Sphaero- 
cladia überhaupt nicht, in kohlensäurefreier Atmosphäre (im Exsiccator 
über Kalilauge) blieb sie dagegen unverändert stark am Leben. Da der 
Stickstoff der Luft, wenn wir von sehr wenigen Organismen absehen, ein 
sich gegenüber den Pflanzen durchaus neutral verhaltendes Element ist, 
bleibt nur der Sauerstoff als wirksamer Faktor iibrig. Der Sauerstoff- 
mangel unter dem Deckglas veranlaBt den Pilz also offenbar dazu, die 
abnormen langen Formen zu bilden. 

In keinem dieser Versuche wurde unter dem Deckglas die Bildung 
von Dauersporangien beobachtet. Wohl aber traten die Dauersporangien 
auf, wenn das Deckglas entfernt wurde, und zwar bei 34°C schon 24 Stun- 
den später, woraus zu schlieBen ist, daB auch zur Dauersporangien- 
bildung der Sauerstoff unbedingt notwendig ist. Bei lange liegenden 
Kulturen kommt es allerdings auch vor, daB in der Nähe des Deckglas- 
randes unter ihm bis 1 mm vom Rande entfernt Dauersporangien auf- 
treten ; es scheint also die volle Konzentration des Sauerstoffs dafür nicht 
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unbedingt nôtig zu sein, sondern auch die geringe Menge, die im Laufe 
der Zeit bis in gewisse Tiefe unter das Deckglas diffundiert, ist schon 
ausreichend. Unter der Mitte des Deckglases aber, wo wohl niemals 
Sauerstoff in größerer Menge vorhanden ist, bildeten sich nie Dauer- 
sporangien aus. 


VI. Ernährungsphysiologische Versuche. 


Bei der Suche nach einem brauchbaren Nährboden, auf dem Sphaero- 
cladia gute Lebensbedingungen findet, stellte sich heraus, daß auf Sub- 
straten, die kein Pepton enthalten, das Wachstum äußerst gering war. 
Zur Verfolgung dieser Erscheinung wurde systematisch der Nährwert 
einer Reihe verschiedener organischer Substanzen untersucht. Zur 
Methode ist folgendes zu sagen: 


Zur Impfung wurde mit einer Platinnadel eine in allen Fällen gleich große 
Menge von Zoosporen strichförmig auf eine Agarplatte übertragen. Der Impf- 
strich mit der Platinnadel wurde immer so geführt, daß ein 3 mm breiter Streifen 
auf dem Agar entstand. Um immer annähernd gleiche Mengen von Zoosporen 
überzuimpfen, wurde stets ausschließlich von Kulturen auf 0,5% Peptonagar aus- 
gegangen, die vor genau 24 Stunden beimpft worden waren und seitdem im Thermo- 
staten bei 34° C standen; in ihnen waren immer sehr viele schwärmende Zoosporen 
im Kondenswasser um den Impfstreifen vorhanden. Da die Aufzucht der Aus- 
gangskulturen immer unter völlig gleichen Bedingungen stattfand, blieben an der 
zur Impfung benutzten Platinnadel immer ungefähr gleiche Mengen Zoosporen 
haften. 

Die Intensität der Entwicklung auf den verschiedenen Nährböden wurde nicht 
nach der Gesamtpilzmasse, sondern nach der Größe der Sporangien am Rande des 
Impfstreifens 24 Stunden nach der Impfung bewertet. Die Streuung war dabei 
allerdings ziemlich groß, denn die Zoosporen lagen auf dem Agar nicht alle in gleich- 
mäßigem Abstand voneinander entfernt, sondern an einer Stelle gehäuft, an einer 
anderen locker verstreut. So beeinflußten sich die einzelnen Individuen verschieden 
stark, sodaß die gehäuft liegenden bei der Reife eine geringere Größe erreichten 
als die voneinander weiter getrennten. Dieser Fehler wurde aber dadurch weit- 
gehend ausgeschaltet, daß nur diejenigen Sporangien berücksichtigt wurden, die 
bis zu einem bestimmten Maße frei, aber doch immer noch im Verlauf der Grenz- 
linie des Impfstreifens lagen; starke Häufungen, aber auch die völlig außerhalb des 
Impfstreifens liegenden Einzelindividuen, die meist besonders groß wurden, blieben 
also unberücksichtigt. Auch unter den für die Messung ausgewählten Individuen 
traten noch beträchtliche Unterschiede auf, jedoch ergab sich immer ein für die 
einzelnen Böden charakteristischer Mittelwert. 


In jeder Kultur wurden mindestens 70 Sporangien gemessen und die Maße in 
Gruppen registriert, die sich voneinander um je 6,25 u unterschieden (entsprechend 
einem halben Skalenteil des benutzten Okularmikrometers). Aus allen Maßen einer 
Kultur wurde dann der Durchschnittswert ermittelt. Von jedem Nährboden 
wurden mindestens 3 Parallelkulturen angesetzt, aus deren Mittelwert dann noch- 
mals der endgültige Durchschnitt gezogen wurde. Jeder nachstehend angeführte 
Mittelwert geht also auf mindestens 210 Einzelmessungen zurück. In Tabelle 1 
ist das Ergebnis einiger solcher Messungen dargestellt. Sie enthält die Anzahl 
von Sporangien bestimmten Durchmessers auf 3 beliebig herausgegriffenen ver- 
schiedenen Näbrböden. 
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Tabelle 1. Anzahi der Sporangien bestimmter Größe von Sphaerocladia 
auf verschiedenen Nährböden. 





Nährboden 0,2% Laktose 0,5 % Stärke 0,5% Glukose 
+0,5% Pepton +0,01 % Pepton +0,5 % Pepton 


926 946 1118 1063 
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Die Streuung war zwar groB, die Mittelwerte aus den drei Kulturen jedes Sub- 
strats stimmen aber doch recht gut überein. Auch auf Substraten, die nicht in 
der Tabelle genannt sind, waren die drei Mittelwerte einander ähnlich; so waren 
sie z. B. auf 0,5% Pepton +3% Saccharose 127,5, 133,5 und 131,5 x, auf 0,01% 
Pepton +0,1% Glukose 57,5, 60 und 61,5 u. 

Die Größe des Fehlers spielt für uns übrigens nur eine untergeordnete Rolle, 
da wir nicht den genauen Nährwert jeder organischen Verbindung ermitteln wollen, 
sondern es genügt uns die Feststellung, ob eine Förderung des Wachstums durch 
die betreffende Substanz stattfindet oder nicht, oder ob das Wachstum ganz aus- 
geschlossen ist. 

Die günstigste Temperatur wurde ermittelt, indem Kulturen auf 0,5% Pepton- 
agar im Thermostaten bei 20, 27, 34 und 39° C gehalten wurden. Die Temperaturen 
unter 34°C veranlaßten nicht etwa die Entstehung kleinerer Sporangien, sondern 
verzögerten nur ihre Entwicklung. Bei 20°C wurden etwa 48 Stunden, bei 27°C 
etwa 36 Stunden bis zur Entlassung der Schwärmer benötigt (bei 34° C, wie oben 
erwähnt, nur 24 Stunden). Eine Temperatur von 39° C wirkte sich dahin aus, daß 
ein großer Hundertsatz von ebenfalls nach 24 Stunden gereiften Sporangien keine 
Schwärmer entwickelte, sondern zu Dauersporangien wurde. Auf Grund dieser 
Befunde wurde, wie oben schon erwähnt, der Pilz bei 34° C kultiviert. 

Das Wasser für alle folgenden Versuche wurde in einem Apparat aus Jenaer 
Glas doppelt destilliert. Die Nährböden wurden in 100 cem-Erlenmeyerkolben aus 
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Jenaer Glas angesetzt und im Dampftopf mit einem Zwischenraum von 24 Stunden 
zweimal 1 Stunde bei 100°C sterilisiert. Außer den zu prüfenden organischen 
Substanzen enthielten sie stets 0,7% Agar und Mineralsalze (1% K,HPO,, 0,4% 
MgSO,, 0,1% NaCl, 0,01% FeCl,), die Stickstoffquelle wurde je nach Bedarf variiert. 

Wurde der Pilz auf Mineralsalzlésungen mit anorganischer Stick- 
stoffgabe (1% KNO, oder 1% NH,CI), jedoch ohne Kohlenstoffquelle 
übergeimpft, so blieb die Entwicklung, wie zu erwarten, äuBerst minimal. 
Die Pflänzchen wuchsen zwar im Höchstfall bis zu 30 u heran (gleichen 
Durchmesser erreichten sie auch auf mineralsalzfreiem Agar in doppelt 
destilliertem Wasser), lebten aber zweifellos nur so lange, bis das von der 
Impfnadel mitgebrachte Pepton aufgebraucht war. Es kam nur sehr 
selten zur Bildung von Zoosporen, und wenn diese schwärmten, starben 
sie bald, ohne gekeimt zu haben. 

Wurde zu einem Mineralsalzagar, der keinen anorganischen Stick- 
stoff enthielt, 0,1% Pepton zugegeben, so trat üppiges Wachstum ein. 
Der Pilz wurde nun im Durchschnitt 111 4 groß. Wurde außerdem noch 
Traubenzucker hinzugefügt, so zeigte sich auch kein besseres Wachstum ; 
sondern im Gegenteil, das Wachstum wurde mit steigendem Zucker- 
gehalt gehemmt. Bei Zugabe von 0,5% Glukose war die mittlere Größe 
der Sporangien die gleiche wie ohne Glukose, nämlich 111 (die genaue 
Übereinstimmung ist natürlich Zufall), durch 1% Glukose wurde sie auf 
88 u herabgedrückt und durch 2% auf 77 u. Noch ungünstiger war die 
Wirkung der Glukose in peptonfreien Kulturen (NH,NO, als Stickstoff- 
quelle) ; 0,5% Glukose machten sich auch hier noch nicht sicher bemerk- 
bar, 2% Glukose unterdrückten die Entwicklung aber restlos (die Zoo- 
sporen keimten überhaupt nicht), so daß das Ergebnis also noch bedeutend 
schlechter war als auf einem reinen Mineralsalzagar ohne Zusatz einer 
Kohlenstoffquelle. Dem Traubenzucker kommt also nicht nur kein Nähr- 
wert zu, sondern er übt schon in verhältnismäßig niedriger Konzen- 
tration eine stark hemmende Wirkung aus, die bei höherer Konzentration 
zu völliger Unterdrückung des Wachstums führt. Wir kommen unten 
noch eingehender auf diese Erscheinung zurück. 

Wegen dieser Wirkung des Traubenzuckers wurden noch 6 weitere 
Kohlehydrate untersucht, nämlich das Monosaccharid Lävulose, die 
Disaccharide Maltose, Laktose und Saccharose und die Polysaccharide 
Dextrin und Stärke; außerdem wurden auch noch weitere Versuche mit 
Glukose angestellt. Die Kohlehydrate wurden in den Konzentrationen 
0,1, 0,2, 0,5, 1 und 3% geboten; auf Grund der schon mitgeteilten Er- 
fahrungen über die schädliche Wirkung der Glukose wurde allen Kul- 
turen Pepton zugesetzt, und zwar 0,002, 0,01 und 0,5% ; mit den 3 Kon- 
trollkulturen ergab das also für jede Verbindung 45 Kulturen. Die Er- 
gebnisse sind in den Abb. 13—15 graphisch dargestellt. 

Allen 7 Kohlehydraten war gemeinsam, daß sie in keiner Konzen- 
tration eine Wachstumsférderung bewirkten, sondern daß alle mit 
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Ausnahme von Stärke und Rohrzucker das Wachstum mehr oder weniger 
hemmten. Eine F.rderung hätte sich besonders bei der schwächsten 
angewandten Peptonkonzentration von 0,002% auswirken müssen. Aber 
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gerade hier zeigte sich die hemmende Wirkung am stärksten (Abb. 13). 


Gar keinen EinfluB hatten Starke und Rohrzucker, während die anderen 
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schon bei geringeren Konzentrationen eine recht beachtliche Hemmung 
bewirkten. Am stärksten wirkte‘sich die Lävulose aus, durch die schon 
bei 0,2% jegliches Wachstum unterdrückt wurde, weniger die Maltose, 
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dann Laktose und Dextrin, an die sich schlieBlich die Glukose anschloB, 
die erst bei 1% letal wirkte. 

Bei der 5mal héheren Peptonkonzentration (0,1%) (Abb. 14) trat die 
hemmende Wirkung der Kohlehydrate weniger stark in Erscheinung, 
die schweren Schädigungen in der Pilzentwicklung lagen, wie die Ver- 
lagerung der Kurven nach rechts zeigt, erst bei höheren Konzentrationen 
der Kohlehydrate. Diese günstige Wirkung des Peptons läßt sich in 
Abb. 15 noch weiter verfolgen, wo bei 0,5% Pepton z. B. die Hemmung 
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durch die Lävulose erst bei 1% beginnt und gewisse der anderen Ver- 
bindungen überhaupt unschädlich sind. 

Aus diesen Versuchen geht die überragende Bedeutung des Peptons 
für Sphaerocladia hervor. 


Zur Ermitilung der günstigsten Konzentration wurden Kulturen auf einem 
Peptonagar in 11 verschiedenen Konzentrationen angesetzt (4, 2, 1, 0,5, 0,2, 0,1, 
0,05, 0.02, 0,01, 0,005, 0,002 %). Bei 4% Pepton keimten die Zoosporen nur dann, 
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Abb. 15. Sporangiendurchmesser auf 0,5% Peptonagar mit Zusatz verschiedener 
Kohlehydrate. 


wenn sie ganz eng beieinander lagen; diejenigen, die erst einmal gekeimt hatten, 
entwickelten dann Zoosporangien, die an Größe nur wenig hinter denen auf 0,5% 
Peptonagar zurückblieben, sie brauchten aber von der Keimung bis zum Schwärmen 
bei 34°C etwa 36 Stunden gegen 24 Stunden auf 0,5% Pepton. Eine ahnliche 
Keimungshemmung, nur nicht so stark ausgeprägt, lieB sich bei der Kultur auf 
1 und 2% Peptonagar beobachten. Auf 0,5% Peptonagar keimten bei der an- 
gewandten Impfmethode alle Zoosporen aus, ebenso bei allen niedrigeren Konzen- 
trationen bis hinunter zu 0,002%, jedoch wuchsen, je niedriger die Konzentration 
war, um so weniger Pflanzen zu reifen Sporangien heran, so daß bei 0,002 % Pepton 
nur etwa 50% (geschatzt) aller Pflanzen Schwarmer entlieBen. AuBerdem wurden 
die Pflänzchen zunehmend kleiner; die DurchschnittsgrôBe (Durchmesser) der reifen 
Sporangien war bei Aufzucht bei 34° nach 24 Stunden auf 0,5% Pepton 140 y, 
auf 0,01% Pepton 74 u, auf 0,002% schließlich nur noch 424. 0,5% Pep:onagar 
bot also die günstigsten Bedingungen. 
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Pepton ist bekanntlich kein einheitlicher Stoff, sondern ein Gemisch 
von Abbauprodukten von Eiweißstoffen, das gewonnen wird durch 
mäßige Hydrolyse dieser Stoffe. Einen großen Teil des Gemisches 
stellen die Aminosäuren, von denen im Wırre-Pepton allerdings nur 
drei genau nachgewiesen sind, und zwar Cystin mit 1,25%, Arginin mit 
6,98% und Tryptophan mit 2,97% (Roman 1937). 

Um festzustellen, ob der im Pepton enthaltene, für Sphaerocladia 
lebenswichtige Stoff vielleicht unter den Aminosäuren zu suchen ist, 
beschaffte ich mir alle für mich erreichbaren Aminosäuren und führte 
mit ihnen eine ähnliche Versuchsreihe durch wie mit den Kohlehydraten. 

Während die Kohlehydrate neutral reagieren, ihr Zusatz zum Pepton 
das pp also nicht beeinflußt, reagieren die meisten Aminosäuren sauer, 
weshalb ich zunächst das günstigste pa für Sphaerocladia ermitteln 
mußte. 

Dazu wurde 0,5% Peptonagar mit Kalilauge alkalisch bzw. mit Salzsäure 
sauer gemacht. (Das py wurde kolorimetrisch mit Hilfe des HetLicz-Komparators 
auf 0,1 pq-Grade genau festgestellt.) So entstanden 8 Substrate mit dem px 10, 
8,5, 7,8, 7,2, 6,6, 6,4, 5,6 und 5,0. Auf ihnen allen fand in 24 Stunden bei 34° C 
Wachstum statt mit Ausnahme von pq 5 und 5,6. Die Entwicklung war in dem 
ganzen Bereich von py 6,4—10 gleich'und wies nur bei 7,2 ein kleines Maximum auf; 
selbst bei px 10 konnte die Entwicklung noch als normal bezeichnet werden. Die 
im folgenden beschriebenen Nährböden wurden daher immer mit Kalilauge auf 
ein pq von etwa 7—7,6 eingestellt. 

An Aminosäuren standen mir zur Verfügung: Alanin, Leucin, Aspara- 
ginsäure, Asparagin, Glutaminsäure, Glutamin, d-Lysindihydrochlorid, 
d-Arginin, 1-Oxyprolin, 1-Histidin, 1-Tyrosin, 1-Tryptophan und 1-Cystin. 
Um ein gewisses Wachstum auf den Substraten zu gewährleisten, wurde 
allen als Grundlage Agar mit 0,002% Pepton gegeben, auf dem die 
Sporangien in 24 Stunden bei 34° C, wie schon gesagt, eine Durchschnitts- 
größe von 42 u erreichten; von den Aminosäuren wurden jeweils 0,1 oder 
0,5% hinzugefügt. Außerdem wurde als höherer Eiweißstoff noch 
Gelatine hinzugezogen (ebenfalls mit 0,1 oder 0,5%). 

Die Ergebnisse dieser Versuche zeigt Abb. 16. Von den Säulenpaaren 
ergibt die jeweils linke (schwarze) den Pilzdurchmesser in u auf 0,1% 
Aminosäure, die rechte auf 0,5%. Die gestrichelte waagerechte Linie 
gibt das Wachstum auf nur 0,002% Pepton allein an. 

Am auffälligsten ist die letzte Säule, die das Verhalten des Pilzes 
auf 0,1 bzw. 0,5% Gelatine zeigt (wie bei den Aminosäuren bei gleich- 
zeitiger Gegenwart von 0,7% Agar). Gelatine kommt also ohne Zweifel 
als Nährstoff für den Pilz in Frage. 

Bei Kultur auf 15% Gelatine ohne Agar, Pepton und Nährsalze wuchs der 
Pilz, da die Kultur wegen der Verflüssigung des Substrates nicht warmgestellt 
werden durfte, nur sehr langsam. Er verflüssigte dabei, soweit die Rhizoiden reichten, 
die Gelatine und kam erst verhältnismäßig spät, nach 3 Tagen, zur Reife; aber 
nicht alle Sporangien reiften, sondern nur weniger als !/, entließen Zoosporen. Die 
meisten schrumpften und starben ab. Auf dem Pepton-Gelatinenährboden des 
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Versuchs machte sich dagegen bei der Gegenwart des Agars keinerlei Verflüssigung 
bemerkbar; der Entwicklungsverlauf war normal. 


Auffällig ist in Abb. 16 weiterhin das starke Zuriickbleiben des Wachs- 
tums auf Tryptophan und Tyrosin. Im Ubrigen schwankten die ge- 
messenen Werte durchweg innerhalb der Fehlergrenze um den Wert fiir 
Nahrboden ohne Aminosäuren mit Ausnahme des Arginins, das eine 
Förderung ergab. Um nachzuprüfen, ob ein Zufall den Argininwert, der 
leider nur fiir 0,1% vorliegt, so hoch ausfallen lieB, oder ob wirklich 
Wachstumsförderung vorliegt, wurde folgender Versuch angestellt, der 
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PA 16. Sporangiendurch auf 0,002 % Peptonagar mit Zusatz von verschiedenen 
Aminosäuren bzw. von Gelatine. 

gleichzeitig auch zeigen sollte, ob etwa das Gemisch der sämtlichen 
Aminosäuren miteinander günstiger wirkt als die einzelnen Säuren für sich. 

Die sieben hôheren Aminosäuren (in obiger Aufzählung von d-Lysin- 
dihydrochlorid bis l-Cystin) wurden zu gleichen Teilen miteinander 
gemischt und darauf Lösungen von diesem Gemisch hergestellt; die 
erste Lösung erhielt einen Gesamtgehalt an Aminosäuren von 0,25%, 
die zweite von 0,1% ; Pepton wurde diesmal nicht zugegeben, wohl aber 
Mineralsalze ohne Stickstoff. Außerdem wurden noch Mischungen her- 
gestellt, in denen von den 8 Säuren immer eine weggelassen wurde; auch 
sie wurden in den beiden Konzentrationen von 0,25 und 0,1% Gesamt- 
aminosäure angesetzt. So entstanden 16 Substrate, deren Nährwert 
Abb. 17 zeigt. Die Abbildung enthält die Mittelwerte aus je 4 Kulturen 
jeden Substrates. Im Gegensatz zu allen anderen Versuchen ist der Ab- 
bildung aber nicht die Durchschnittsgröße der randständigen Sporangien 
zugrunde gelegt, sondern, weil die Zoosporen nur vereinzelt keimten 
und so viele freiliegende Sporangien entstanden, die natürlich größer 
waren als die randständigen einer geschlossenen Gruppe, wurden nur die 
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Sporangien ausgemessen, die einen von Pflanzen freien Hof von min- 
destens 400 u Durchmesser um sich hatten. So sind die allgemein höheren 
Werte dieses Versuchs zu verstehen. Es muB noch hinzugefiigt werden, 
daB die in den Kulturen aus den Sporangien neu gebildeten Zoosporen 
nicht in der Lage waren, wieder reife Sporangien zu erzeugen; sie keimten 
war, damit waren ihre Lebensäußerungen aber auch erschöpft. Von 
einer besonders günstigen Wirkung des Gemisches der Aminosäuren 
kann also keine Rede sein. Dagegen ist eindeutig, daß der Nährwert 
des Gemisches ohne Arginin verhältnismäßig klein war. Dem Arginin 
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Abb. 17. Sp gi h auf Gemischen von Aminosäuren; im ersten Säulenpaar 
sind alle Aminosäuren miteinander gemischt, bei den anderen ist je eine weggelassen. Die 
besondere Größe der Sporangien ist auf die Meßtechnik zurückzuführen (Näheres im Text). 





kommt also tatsächlich eine wachstumsfördernde Wirkung zu; sonderlich 
schwerwiegend ist allerdings dieser günstige Einfluß des Arginins nicht, 
da er im Vergleich mit dem des Peptons nur sehr klein war. 

In den bisherigen Versuchen mit den Aminosäuren mußten diese als 
N- wie auch als C-Quelle dienen. Es wurde nun auch noch eine Versuchs- 
serie angesetzt, in der dem Gemisch der Aminosäuren (0,2%) noch eine 
besondere C-Quelle in Form eines nicht schädigenden Kohlehydrats, 
nämlich Saccharose (2%), zugesetzt wurde. Die Pilze in dieser Kultur 
wuchsen aber durchaus nicht besser als auf dem reinen Aminosäuren- 
gemisch, sie blieben sogar hinter den Kontrollkulturen mit nur 2% 
Saccharoseagar zurück. In letzteren hatten die größten Sporangien 
einen Durchmesser von 35, auf Aminosäure-Zuckerboden dagegen nur 
von 204. Berücksichtigt man dazu, daß auch auf rein anorganischem 
Substrat Sporangien von 304 Durchmesser gebildet werden (s. oben), 
so ergibt sich, daß die Aminosäuren auch bei Gegenwart von Zucker 
nicht fördernd, sondern im Gegenteil etwas hemmend wirken. 
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Aus diesen Versuchen mit Aminosäuren ergibt sich eindeutig, daB die 
im Handel erhältlichen Aminosäuren in keiner Weise geeignet sind, das 
Leben von Sphaerocladia weder als Kohlenstoff- und Stickstoffquelle noch 
als Stickstoffquelle allein auf die Dauer zu unterhalten. Einzig und allein 
höhere Eiweißstoffe, Pepton oder Gelatine und wahrscheinlich auch 
andere, nicht geprüfte, sind dazu in der Lage. 


VII. Besprechung der Ergebnisse. 
A. Systematische Stellung von Sphaerocladia. 

Sphaerocladia variabilis hat äußerlich eine sehr große Ähnlichkeit 
mit einigen Chytridineen, wie Rhizidium und Rhizidiomyces. 

Rhizidium (Zopr 1884; GAUMANN 1926) parasitiert in Algenzellen 
und besteht nach den Zoprschen Abbildungen wie Sphaerocladia aus 
einer mit Membran versehenen Plasmakugel, die nach allen Seiten 
Rhizoiden entsendet ; im Innern der Kugel entstehen Zoosporen, die unter 
Bildung eines langen Entleerungshalses entlassen werden. Es besteht 
also eine weitgehende Ubereinstimmung mit Sphaerocladia. Trotzdem 
können wir unseren Pilz nicht zu Rhizidium stellen, da sich bei Zopr 
keinerlei Hinweise finden, daB dort die fiir unseren Pilz so sehr charakte- 
ristischen ,,food bodies“ in den Schwärmern vorkommen. 

Von Rhizidiomyces konnte ich die neue Art NaBELs (1939) als lebendes 
Vergleichsmaterial benutzen. In jungen Stadien, also vor der bei der 
Reife erfolgenden Ausbildung des langen Entleerungsschlauches, sieht 
dieser Rhizidiomyces auf Agar genau so aus wie Sphaerocladia, nur an 
Größe übertrifft er unseren Pilz beträchtlich. Seine Rhizoide ent- 
springen entweder von einem Hauptrhizoid oder wie bei Sphaerocladia 
an irgendwelchen Stellen der Membran, abgesehen von seinem oberen 
Teil, an dem der Entleerungshals später gebildet wird. Trotzdem handelt 
es sich bei den beiden Pilzen nur um eine äußere Ähnlichkeit. Daß eine 
nähere Verwandtschaft zwischen Rhizidiomyces und Sphaerocladia nicht 
vorliegt, dafür spricht einerseits die grundsätzlich andere Entleerungs- 
art der Sporangien — Sphaerocladia entläßt fertige Schwärmer aus den 
Sporangien, während Rhizidiomyces den undifferenzierten Sporangien- 
inhalt erst in einer Blase an der Mündung des Entleerungshalses in 
Zoosporen umwandelt —, andererseits die Form und vor allem der innere 
Bau der Schwärmer. Rhizidiomycessporen sind spindelförmig, tragen 
die Geißel an dem einen spitzen Ende, haben aber im Inneren nichts von 
der feineren Struktur, die oben für die Sphaerocladiaschwärmer be- 
schrieben wurde. ” 

Da derartige Schwärmer bisher nur von den Blastocladiaceen bekannt 
sind, ist Sphaerocladia wohl zweifellos als eine Gattung dieser Familie 
anzusehen, wenngleich sie äuBerlich einigen Chytridineen sehr viel ahn- 
licher ist als den hôchstentwickelten Blastocladiaceen. Für die 
Zugehörigkeit zu dieser Gruppe spricht ferner die Ausbildung der 
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Dauersporangien, die bei den obenerwähnten Rhizidiaceen unbekannt 
sind, sowie das Vor!:andensein eines — wahrscheinlich antithetischen — 
Generationswechsels. Sphaerocladia ist demnach als primitivstes Glied 
in die aufsteigende Entwicklungsreihe der Blastocladiaceen einzureihen, 
die über Blastocladiella (HanpER-S6RcEL 1938), Blastocladia (REINSCH 
1878) nach Allomyces (Knızp 1929) führt. Während Blastocladiella 
streng genommen nicht vollständig isogam ist — die gleich großen und 
gleichgestalteten Gameten sind bekanntlich verschieden gefärbt —, ist 
die Isogamie bei Sphaerocladia auch in der Farbe vollständig. Bei der 
Ähnlichkeit, die äußerlich Sphaerocladia mit den Chytridineen verbindet, 
obgleich sie in der Tat den Blastocladiaceen angehört, können wir mit 
einiger Sicherheit die Annahme vertreten, daß der Ausgangspunkt für 
die Entwicklung der Blastocladiaceen und somit der Oomyceten unter 
den Rhizidiaceen zu suchen ist. 


B. Ernährungsphysiologie. 

Im allgemeinen sind für die Pilze die Kohlehydrate die besten Kohlen- 
stoffquellen (Larar 1904/07; Benecxke-Jost 1924). Das Verhalten von 
Sphaerocladia, durch die Kohlehydrate nicht nur in der Entwicklung nicht 
gefördert, sondern durch einige sogar ausgesprochen gehemmt zu werden, 
stellt daher eine sehr interessante Ausnahme von der Regel dar. 

ist diese Reaktionsweise allerdings nicht. So macht z. B. 
Morzau (1936) Angaben über Giftwirkungen von Saccharose, Maltose, 
Glukose und Lävulose auf Achlya ; da es sich bei MorzAaus Versuchen aber 
um hohe Konzentrationen handelt, so mag der Grund für die Schädigungen 
wohl in dem hohen osmotischen Wert seiner Substrate zu suchen sein. 

Eine Hemmung auch schon durch niedrige Konzentrationen fanden 
dagegen Rırreı, und Naskı (1939), allerdings nicht bei einem Pilz, 
sondern bei Bacillus glycinophilus ; mit steigender Glukosekonzentration 
von 0,5% aufwärts fand eine zunehmende Wachstumsverzögerung statt, 
die eigenartigerweise durch erhöhte Gaben von Glykokoll + beseitigt 
werden konnte. Ob auch bei unserem Pilz derartige Verhältnisse vor- 
liegen, wurde nicht untersucht, da die Veröffentlichung von RIPPEL und 
NABEL erst nach Abschluß des experimentellen Teils dieser Arbeit er- 
schien. Eine gewisse Parallele besteht aber insofern, als auch bei Sphaero- 
cladia die hemmende Wirkung der Kohlehydrate durch steigende Mengen 
eines anderen Körpers, nämlich von Pepton, abgeschwächt wird. 

Zu erwähnen sind in diesem Zusammenhang auch die Beobachtungen 
von SCHOPFER (1934), BuRGErF (1934), NoEcKeEr (1938), Frres (1938) 
u.a., nach denen gewisse Phycomyceten und Basidiomyceten auf rein 
synthetischen Substraten schlecht oder sogar gar nicht zur Entwicklung 
kommen; diese Hemmung verschwindet aber, wenn den Pilzen Vitamin B 
geboten wird. Da Wirkstoffe zweifellos auch im Pepton vorkommen 
können und Sphaerocladia ein ausgesprochener Peptonorganismus ist, so 
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liegt die Vermutung nahe, daB auch bei ihr die schlechte Entwicklung 
auf Kohlehydraten durch Wirkstoffe beseitigt werden kônnte. Nach 
einigen, allerdings mehr tastenden Versuchen, die im experimentellen 
Teil nicht mit angeführt worden sind, scheint das aber nicht der Fall zu 
sein. Die Tatsache, daß unser Pilz sich nur aus Pepton und Gelatine 
und nicht auch aus Kohlehydraten und Aminosäuren voll zu ernähren 
vermag, muß auf einer ausgesprochenen Spezialisierung auf Eiweißstoffe 
beruhen; auch beim Wachstum auf toten Fliegen dürfte er wohl nur 
Eiweißstoffe aus der tierischen Substanz aufnehmen. 

Eine Erklärungsmöglichkeit, durch die der verschiedene Grad der 
Schädlichkeit der einzelnen Kohlehydrate für Sphaerocladia in den 
Peptonkulturen verständlich würde, ließe sich von py-Verschiebungen 
im Laufe der Kultur ableiten, wie es z. B. HocHAPrEL (1925) bei seinen 
Untersuchungen an Fusicladium getan hat. HocHAPFEL fand, daß Stärke, 
Saccharose und Dextrose ausgezeichnete Nährsubstrate für den Pilz sind, 
während Glukose, Maltose, Lävulose und Laktose bei weitem schlechter 
wirkten; er erklärt diese Erscheinung mit der Verschiebung der Acidität 
nach der alkalischen Seite. Obgleich auch bei unseren Versuchen mit 
Sphaerocladia die gleichen vier Kohlehydrate wie bei Fusarium die un- 
günstigst wirkenden waren, scheint für unseren Fall doch auch noch eine 
andere Erklärung möglich zu sein: 

Stark hemmend wirkten auf Sphaerocladia die beiden Monosen 
Glukose (ein Aldehyd) und Lävulose (ein Keton). Nun haben bekanntlich 
die Monosen stark reduzierende Eigenschaften. Gleiches gilt aber auch 
von den Biosen Laktose und Maltose, die ebenfalls die Entwicklung von 
Sphaerocladia stark hemmten; auch sie enthalten im Molekül eine redu- 
zierende Gruppe, und zwar eine Aldehydgruppe. Daß die Lävulose eine 
besonders starke Wirksamkeit zeigte, mag vielleicht daran liegen, daß 
sie der einzige der untersuchten Zucker ist, der eine Ketogruppe als 
reduzierende Gruppe enthält. Man darf annehmen, daß die Ketogruppe 
von sich aus giftig wirkte, wie ein Versuch zeigte, in dem Sphaerocladia 
auf ein Substrat gebracht wurde, das nur aus Lävulose, Agar und Wasser 
bestand; auf ihm keimten die Zoosporen überhaupt nicht, während auf 
Trauben- oder Malzzucker, in der gleichen Weise als Nährboden verwandt, 
zumindest eine Keimung stattfand. 

Da in diesen vier Zuckern immer eine reduzierende Gruppe vorhanden 
ist und nur diese vier unter den untersuchten Kohlehydraten — vom 
Dextrin wollen wir zunächst absehen — eine Wachstumshemmung ver- 
ursachten, so kann man sich ihre hemmende Wirkung in den Pepton- 
kulturen durch die Annahme erklären, daß im Pepton ein wirksamer 
Stoff vorhanden sei, der leicht reduzierbar ist und bei Gegenwart der 
genannten Zucker durch Reduktion seine Wirksamkeit verliert, wodurch 
das Wachstum des Pilzes aus Mangel an zusagender Nahrung vermindert 
wird. Eine andere Erklärung wäre die, daß die reduzierenden Gruppen 
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direkt den Pilz angreifen, daB aber im Pepton ein Stoff enthalten sei, 
der diese Reduktious- bzw. Giftwirkung kompensiert. Fiir welche dieser 
Erklärungen wir uns entscheiden, ist weniger wichtig. Wichtig ist nur 
die Tatsache, daB die reduzierende Wirkung dieser Kohlehydrate das 
Wesentliche an diesen Hemmungserscheinungen zu sein scheint. 

In der gleichen Gewichtsmenge Glukose oder Lävulose sind etwa 
doppelt so viele reduzierende Gruppen vorhanden wie bei Maltose und 
Laktose. Bei Zugrundelegung der ersten Erklärung, wonach der wirk- 
same Teil des Peptons reduziert würde, und es so seine Wirksamkeit 
verlöre, ist es somit auch klar, daß, um die gleiche Menge dieses Pepton- 
stoffes zu reduzieren, etwa doppelt soviel Maltose oder Laktose nötig 
ist wie Glukose oder Lävulose. Dieser Forderung entspricht in Abb. 15. 
daß bei 3% Maltose oder Laktose noch keine Beeinflussung der Wachs- 
tumsstärke eingetreten ist, während bei 3% Glukose oder Lävulose schon 
kein Wachstum mehr stattfindet. 

Das dritte Disaccharid, Rohrzucker, war, wie auch die lösliche Stärke, 
die als Vertreter der Polysaccharide diente, vollkommen neutral; ihre 
Gegenwart löste keinerlei Erscheinungen aus, das Wachstum wurde durch 
sie weder gefördert noch gehemmt. In ihnen sind auch keine reduzieren- 
den Gruppen vorhanden, sodaß nach unserer Erklärung der Hemmungs- 
erscheinungen auch keine zu erwarten waren. 

Das Dextrin macht eine Ausnahme. Es ist kein chemisch genau 
definierter Stoff, sondern ein Gemisch von gummiartigen, wasserlöslichen 
Polysacchariden, deren Molekulargewicht kleiner als das der Stärke ist. 
Mit Fresuinescher Lösung ergibt Dextrin eine lebhafte Reaktion, also 
sind auch in ihm reduzierende Gruppen vorhanden, womit auch seine 
hemmende Wirksamkeit eine Erklärung findet. 

Nach der hier vorgetragenen Annahme würde der Pilz sich also den 
Kohlehydraten gegenüber neutral verhalten, und die Wachstumshem- 
mung durch gewisse dieser Verbindungen käme nur indirekt zustande. 
Ob diese Hypothese nun zutrifft oder nicht, jedenfalls ist Sphaerocladia 
ein auf Eiweißernährung spezialisierter Organismus. Ob dieser er- 
nährungsphysiologischen Einstellung auch systematische Bedeutung 
zukommt, ob sie also für die niedersten Pilze allgemein charakteristisch 
ist, muß dahingestellt bleiben, da erst sehr wenige Organismen dieses 
Verwandtschaftskreises reinkultiviert sind und ernährungsphysiologische 
Untersuchungen an ihnen noch so gut wie gar nicht vorliegen. 


VIII. Zusammenfassung. 

1. Die neue Blastocladiacee Sphaerocladia variabilis (Diagnose S. 364) 
ist ein einfacher Pilz, dessen Thallus in ausgereiftem Zustand nur aus 
einem kugeligen Sporangium mit vielen, nach allen Seiten ausstrahlenden 
Rhizoiden besteht. Die aus einer unter Umständen sehr lang werdenden 
Papille entlassenen eingeißligen, mit charakteristischen Inhaltskörpern 
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ausgestatteten Zoosporen entwickeln sich ohne weiteres zu neuen 
Sporangien. 

2. Unter dem Deckglas (Sauerstoffmangel) entwickeln sich die Sporo- 
phyten zu langen fädigen, verzweigten Gebilden mit mehreren Sporangien. 

3. Unter gewissen Umständen entstehen an Stelle der Sporangien 
keimungsfähige Dauersporangien mit unskulpturierter, dicker, brauner 
Membran, aus deren Schwärmern Gametophyten hervorgehen. Die 
Gametangien gleichen den Zoosporangien äußerlich, erreichen aber nicht 
ihre Größe. 

4. Jedes Gametangium entläßt eingeschlechtige Gameten, die den 
Zoosporen äußerlich gleichen, aber nur etwa halb so groß sind wie diese. 
Es sind Isogameten, die bei der Kopulation zu einer zweigeißeligen Zygote 
verschmelzen, die ohne Ruhepause zum Sporophyten auskeimt. 

5. Es liegt Generationswechsel vor, der wahrscheinlich antithetisch ist 
mit der Reduktionsteilung bei der Sporenbildung im Dauersporangium. 

6. Der Pilz ist ein Ernährungsspezialist, der, soweit geprüft, nur auf 
höheren Eiweißstoffen wie Pepton und Gelatine bei alkalischer Reaktion 
voll ausreichende Lebensbedingungen findet. 

7. Höhere Aminosäuren waren im allgemeinen ohne Nährwert, 
Kohlehydrate mit Aldehyd- oder Ketogruppen im Molekül wirkten stark 
hemmend auf das Wachstum bzw. verhinderten es ganz. 

* 


Ich möchte Herrn Prof. HARDER auch an dieser Stelle meinen herz- 
lichsten Dank aussprechen für die Überlassung des Themas und die 
stete Hilfe bei der Ausführung der Untersuchungen. Ebenso bin ich der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft zu Dank verpflichtet für die Über- 
lassung von Geräten. 
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LICHT- UND TEMPERATURHEMMUNG 
IN DER KOHLENSÄUREASSIMILATION. 


Von 
M. G. STÄLFELT 
(Stockholm). 
Mit 13 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 3. Oktober 1939. ) 


Harper (1930, 1933) hat zeigen können, daß die Kohlensäureassimi- 
lation bei Konstanz der AuBenbedingungen nicht mit gleichmäßiger 
Intensität verläuft, sondern daB Veränderungen verschiedener Natur 
eintreten (,,Aktivierung“, ,,Gegenreaktion“ und ,,Ermiidung“‘), deren 
Verlauf von der Lichtstärke abhängig ist, und zwar sowohl von der 
Stärke desjenigen Lichtes, in dem die Pflanzen aufgezogen worden sind, 
wie auch desjenigen, in dem die Pflanzen zur Assimilation gebracht 
werden. ,,MaBgeblich ist die ‚Größe der Spanne, die zwischen diesen 
beiden Intensitäten besteht‘ (1933, S. 731). 

Daß derartige Ermüdungserscheinungen in der Assimilation vor- 
kommen, ist schon früher von WiLLSTÂTTER und StorL (1918, S. 80) 
und von Montrort und NEYDEL (1928) bewiesen worden. Die letzt- 
erwähnten Autoren konnten auch die Bedeutung der Lichtvorbehand- 
lung der Objekte feststellen. Über Ergebnisse in dieser Richtung ist 
auch von ARNOLD (1931) berichtet worden. Seine Versuchsmethodik 
wird jedoch von GESsNER (1937, S. 294) kritisiert. 

BukKartscH (1935) findet, daß die Assimilation unter Konstanz der 
Außenbedingungen nicht konstant verläuft, daß sie aber ‚einem gleich- 
bleibenden Endwert zustrebt‘ (S. 429). Die Versuche, die BUKATSCH 
veröffentlicht hat (S. 429), berechtigen aber kaum dazu, auf das Vor- 
handensein eines derartigen gleichbleibenden Endwertes zu schließen. 
Dazu wären Versuche von noch längerer Dauer notwendig. 

Es ist mir daher nicht möglich, Gesswer (1937) beizustimmen, wenn 
er sagt, daß die Befunde Buxatscus „in deutlichem Gegensatz zu den 
Ergebnissen HARDERs“ stehen (S. 283). Aus Versuchen, die GESSNER 
selbst angestellt hat, wird der Schluß gezogen, daß submerse Pflanzen 
„bei mittleren Temperaturen, hoher Lichtstärke und während natür- 
licher Belichtungsperioden in ihrer Assimilation von inneren Faktoren 
unabhängig sind und, von einer kurzen Anfangszeit abgesehen, durchaus 
konstante Werte zeigen‘ (S. 294). Ermüdungserscheinungen findet er 
erst nach mehrtägiger, ununterbrochener Belichtung. Die von ihm ver- 
öffentlichten Versuche zeigen tatsächlich in einigen Fällen, daß die 
Assimilation sogar 6 Stunden hindurch nahezu konstant verläuft, in 
anderen Fällen aber treten Verschiebungen hervor, die auffallend an 
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diejenigen Harpers erinnern (vgl. z. B. GESsNERs Fig. 8 und 14, a. a. O.). 
Leider wird nicht immer klar angegeben, in welcher Weise die Ver- 
suchspflanzen vorbehandelt worden sind. Wie oben bemerkt wurde, 
ist die Vorbehandlung der Objekte fiir die Veränderungen der Assimi- 
lationsstärke von entscheidender Bedeutung. GESSNER hat jedoch einige 
Versuche auch in dieser Frage angestellt (S. 298). Pflanzen, die 40 Tage 
lang in der Dunkelkammer aufbewahrt waren, wurden während 6 Stunden 
untersucht und zeigten anfangs schnellwachsende Assimilationsgrößen. 
Die Steigerung hörte allmählich auf, und es folgten einige Werte, die nur 
wenig voneinander abweichen. Diese werden von GESSNER als Zeichen 
eines Konstantwerdens der Assimilation aufgefaßt (S. 300). Bei der 
Betrachtung der graphischen Darstellung, die GESSNER von diesen Ver- 
suchen gegeben hat (S. 299), kann man sich aber nicht des Eindrucks 
erwehren, daß die Endwerte auch ein Maximum darstellen können. Es 
ist zu bedauern, daß diese Versuche nicht noch einige Stunden länger 
fortgesetzt worden sind. 

Aus GESSNERs wertvoller Arbeit ist aber der wichtige Schluß zu 
ziehen, daß verschiedene Pflanzen und auch miteinander nahe verwandte 
Pflanzen (man vergleiche z.B. Elodea canadensis S. 289 und Elodea 
crispa S. 291) betreffs der HarpErschen Faktoren verschieden reagieren 
können. 1 

Aus diesem Umstand erklärt es sich vielleicht, daß die Frage nach 
der Existenz der inneren Faktoren in der Kohlensäureassimilation noch 
immer in verschiedenem Sinne beantwortet wird. Die Antwort hängt 
nicht nur von der gewählten Versuchsmethode ab, d. h. von den gewählten 
Stärkegraden der äußeren Faktoren und der Vorbehandlung der Objekte, 
sondern auch von der Art des gewählten Objektes. 

Die Forschung arbeitet hier nach zwei verschiedenen Methoden, 
und zwar einerseits wie in den obenerwähnten Untersuchungen unter 
Konstanthalten der äußeren Faktoren, die dabei oftmals auch in Über- 
schuß dosiert werden, und andererseits unter ökologisch normalen 
Außenbedingungen. 

Da die Pflanzen auch bei konstanten Außenbedingungen schwankende 
Assimilationsstärken aufweisen, ist es nur zu erwarten, daß die Schwan- 
kungen unter ökologisch natürlichen Umständen noch mehr hervortreten 
werden. 

Zahlreiche ökologische Untersuchungen, die hauptsächlich aus den 
letzten Jahren stammen, haben auch gezeigt, daß die Intensität der 
Assimilation unter natürlichen Bedingungen große und oftmals unregel- 
mäßige Veränderungen aufweist. Einige dieser Arbeiten sind früher 
von Montrort und NEYDEL (1928, S. 805), van DER Paauw (1932, 
S. 502) und mir (1935b, S. 737) zusammengestellt worden. Von neueren 
Untersuchungen sind vor allem diejenigen von Bosıan (1935), Drautz 
(1935), v. GUTTENBERG und Buxe (1935), Ksär (1937), Fizzer (1938), 
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NEUWOHNER (1938) und Wavex (1939) zu nennen. Der Tagesgang 
der AuBenfaktoren, wie Licht, Temperatur, relative Feuchtigkeit und 
CO,-Gehalt der Luft, wurde dabei meistens auch registriert. Es zeigte 
sich aber stets, daß es nur ausnahmsweise möglich war, eine deutliche 
Beziehung zwischen Assimilation und irgendeinem dieser Faktoren fest- 
zustellen. Dasselbe gilt auch von den angestellten Vergleichen zwischen 
Assimilation und Stomataweite. Dies darf natürlich nicht so gedeutet 
werden, als wäre damit bewiesen, daß die unter ökologisch normalen 
Umständen verlaufende Assimilation von den obigen Faktoren unbeein- 
flußt blieb. Es bedeutet nur, daß die Wirkungen der verschiedenen 
Variablen einander aufheben und überlagern, falls die Außenfaktoren 
nicht in optimalen Stärken oder in Überschuß vorhanden sind, wobei 
ihre Schwankungen innerhalb mäßiger Grenzen keinen Einfluß haben. 
Nur in solchen Fällen, wo ein Faktor im Verhältnis zu den übrigen tief 
unterdosiert ist, so daß die Reaktionsgeschwindigkeit hauptsächlich von 
ihm beherrscht wird, ist eine deutliche Korrelation zu erwarten. Aber 
auch in diesem Falle ist damit zu rechnen, daß die Intensität der Assimi- 
lation in beträchtlichem Maße von der Vorgeschichte des Objektes 
abhängt, und daß gerade dieser Faktor bei Messungen unter ökologisch 
normalen Umständen stark wechselt. 

Es wurde z. B. oftmals gefunden, daß Licht und Assimilationsintensität 
beträchtlich schwanken können, ohne daß es möglich war, irgendeine 
Beeinflussung der Assimilation durch die Lichtveränderungen festzu- 
stellen. An Regentagen, wenn das Licht gegenüber den anderen Außen- 
faktoren im Minimum ist, findet aber Hrramatsu (1932), daß Licht 
und Assimilation synchrone Veränderungen aufweisen. 

Dieselbe Beziehung besteht zwischen Assimilation und Stomataweite. 
Mönch (1937, S. 532) und Fırzer (1938, S. 284) konnten im Tagesgang 
der Assimilation keinen stomatären Einfluß feststellen. DRAUTZ (1935, 
S. 221) beurteilt die Wirkungen der äußeren Faktoren je nach ihren 
relativen Stärkegraden und findet daher für den Spaltöffnungszustand 
„bei großen Öffnungsweiten keinen oder nur geringen, bei kleinen Öff- 
nungsweiten starken Einfluß auf die Assimilationsintensitat“ (S. 221). 
Bemerkt sei dabei, daß DRAUTz die Stomataweite viel genauer (mikro- 
skopisch), als es in den ökologischen Untersuchungen üblich ist, bestimmt 
hat, Licht, Temperatur und Kohlensäure können exakt gemessen werden, 
die Stomataweite wird aber meistens nach Schätzungsmethoden ,,kon- 
trolliert“. 

Die Abhängigkeit der Assimilation von der Stomataweite ist von 
mir früher (1935b) untersucht worden. Es zeigte sich dabei, daß die 
Hälfte der maximalen Assimilationsintensität in starkem Licht (57 000 Lux) 
bei einer Öffnungsweite von 1—2 ı erreicht wird, und daß eine Öffnung 
von der Größe 1 u oder noch weniger genügend war, um dieselbe Wirkung 
bei schwächeren Lichtstärken zu erzielen. Eine Steigerung der Öffnung 
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von 1 oder 2 y auf 84 erhöht die Assimilationsgröße immer langsamer. 
Bei schwächerem Licht bedingt die wachsende Stomataweite überhaupt 
keine Vergrößerung der Assimilationsstärke (vgl. 1935b, S. 744 und 747). 
Die Versuche waren im Laboratorium an intakten Haferpflanzen ange- 
stellt worden. Trotzdem zeigten die Befunde anfangs groBe und unregel- 
maBige Schwankungen, und eine Abhangigkeit der Assimilation von der 
Stomataweite kam nur unklar zum Vorschein. Die ersten Versuche 
wurden nämlich an Pflanzen angestellt, die unmittelbar vor dem Ver- 
such aus dem Felde geholt waren. Sie hatten folglich eine Vorgeschichte, 
die je nach der Tageszeit und den klimatischen Umständen wechselte. 
Erst wenn die Pflanzen durch eine gleichmäßige Vorbehandlung in eine 
mehr gleichmäßige Ausgangslage versetzt waren, trat eine regelmäßige 
Beziehung zwischen Assimilation und Stomata hervor (vgl. 1935b, S. 728). 

Wegen der schwankenden Außenfaktoren sind folglich Unregel- 
mäßigkeiten im Tagesgang der Assimilation unter natürlichen Bedin- 
gungen zu erwarten. Aus diesem Grunde wird jeder Versuch, die Existenz 
der inneren Faktoren durch Untersuchungen unter normalen ökologi- 
schen Bedingungen festzustellen, auf große Schwierigkeiten stoßen. Das 
Ziel dieser Untersuchungen ist wohl auch hauptsächlich ein ‚anderes, 
nämlich die Erforschung der Leistungsfähigkeit und der Produktivität 
der assimilierenden Organe unter natürlichen Verhältnissen. Für die 
Analyse der inneren Faktoren sind sie aber auch wertvoll, erstens weil 
die Bedeutung der inneren Faktoren im Leben und Haushalt der Pflanzen 
nur auf diesem Wege bestimmt werden kann, und zweitens weil diese 
Arbeitsmethode den Versuchspflanzen eine natürliche und normale 
Lebensweise gewährt. 

Bei den Untersuchungen, über die im folgenden berichtet wird, 
habe ich von beiden Arbeitsmethoden Gebrauch gemacht. Zunächst 
wurde die mehr ökologische Richtung eingeschlagen. Durch eine Arbeit 
(1935) über die Beziehung zwischen Assimilation und Stomataweite 
hatte ich ein Objekt — Hafer — eingehend kennen gelernt, und ich 
glaubte deshalb die Reaktionsweise der Pflanzen unter natürlichen Ver- 
hältnissen leichter beurteilen zu können. Da die stomatäre Beeinflussung 
der Assimilation bei verschiedenen Stufen der Öffnungsweite durch die 
frühere Arbeit (1935) bestimmt worden war, lag auch die Möglichkeit 
vor, die verschiedenen Assimilationsgrößen auf eine mittlere Stomata- 
weite zu reduzieren und dadurch den Stomatafaktor aus dem Spiel der 
äußeren Faktoren zu beseitigen. 


Versuche über den Tagesgang der Assimilation bei Hafer 
unter natürlichen AuBenbedingungen. 
Die Versuche wurden Ende August und Anfang September auf einem 
Haferfeld in der Nähe der Landwirtschaftlichen Hochschule Schwedens 
in Ultuna vorgenommen. Die oberen Blätter der Pflanzen waren noch 











388 M. G. Stälfelt : 


schön grün, weil der Hafer erst spät im Vorsommer ausgesät worden war. 
Betreffs der Versuc..smethode sei auf meine frühere Darstellung (1935a. 
S. 157, b S. 725) verwiesen. Sie war kurz die folgende: Das Versuchsblatt 
der intakten Pflanze wurde in ein plattes Glasrohr eingesteckt, und ein 
Luftstrom wurde mittels eines evakuierten Rundkolbens von 5,5 Liter 
Rauminhalt durchgesaugt. An der Seite des Rohres war ein anderes 
Rohr befestigt und zwecks Bestim- 
mung des normalen CO,-Gehaltes 
der Luft mit einem zweiten evakuier- 
ten Kolben verbunden. An einem 
im Innern des Rohres angebrachten 
Thermometer konnte die Innen- 
temperatur des Rohres abgelesen 
werden. Das Versuchsblatt war 
während des Versuches in die Hori- 
zontalebene eingestellt und somit 
dem Zenithlicht exponiert, dessen 
Stärke mit einer Photozelle ge- 
messen wurde. Unmittelbar vor 
dem Versuch wurde aus der Spitze 
des Versuchsblattes ein kleines 
Stück ausgeschnitten und die Sto- 
mataweite mikroskopisch gemessen. 
Nach dem Versuch wurde diese 
Messung wiederholt, und zwar an 
der Mitte der Blattscheibe. Der 
0 Durchschnitt der beiden Größen 


Abb. 1. ar ge Dr er in wurde als Maß der Öffnungsweite 
Milligramm pro Stunde un uadrat- = 
dezimeter Blattscheibe (einseitig) bel während des Versuches genommen. 


Spaltweite von 4x. Die Größen sind Die Stomatamessungen fanden in 
Durchschnittswerte aus Doppelbestim- 4 3 ’ i 2 
mungen; Luz Zenithlicht in Lux; Hafer. einem kleinen, in der Mitte des Feldes 


gelegenen Gebäude statt. 


Da die Versuche mehrere Tage dauerten und eine gleichmaBige Vor- 
geschichte der Pflanzen unter diesen Umständen nicht zu erwarten war, 
wurden die Versuchspflanzen am Abend vor dem Versuchstag aus- 
gewahlt und die Nacht iiber mittels iibergestiilpter Zinkkisten dunkel- 
gestellt. Am folgenden Morgen, unmittelbar vor dem ersten Versuch 
wurden sämtliche Kisten weggenommen. 


Der einzelne Versuch dauerte etwa 15 Min. Wegen der gewählten 
Methode der mikroskopischen Messung der Stomataweite konnte das 
einzelne Blatt nur fiir eine einzige Assimilationsprobe benutzt werden. 
Der Tagesgang der Assimilation wird folglich nicht durch Messungen 
an demselben Blatt, sondern an verschiedenen Blättern beurteilt. 
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Durch Regen oder Bewässerung war eine gute Bodenfeuchtigkeit 
unterhalten, und die Stomataweite zeigte daher auch relativ hohe Werte. 
Sie lag meistens innerhalb des Spielraumes von 2—6 u. Um die dadurch 
bedingten Schwankungen auszuschalten, wurden sämtliche gefundene 
Größen der Assimilation auf eine Offnungsweite von 4 umgerechnet. 
Zugrunde liegt diesen Berechnungen die früher von mir festgestellte 
Beziehung zwischen Assimilation und Stomata (1935a, S. 747). 

Insgesamt wurden 10 Versuchs- 
reihen ausgeführt. Von diesen zeigen mg 
6 einen Tagesgang der Assimilation, 
der mit den Veränderungen der 
Temperatur oder des Lichtes ver- 
hältnismäßig gut übereinstimmt. Als 
Beispiel dieser Gruppe sind in den 
Abb. 1—2 zwei Versuchsreihen an- 7, 
gegeben. Die Versuche der Abb. 1 790 
stammen von einem bewölkten Tag, 
und die gute Übereinstimmung zwi- 
schen Licht und Assimilationsverlauf 
ist daher wohl der begrenzenden 
Wirkung des Lichtes zuzuschreiben. 
Die Temperaturschwankungen waren 
an diesem Tag nur unbeträchtlich. „on 
In Abb. 2 verlaufen die Licht- und 
Temperaturschwankungen synchron, ok 
und auch die Assimilationsstärke 
andert sich in derselben Weise. Da 
die Lichtstärke relativ hoch liegt, sind die Verschiebungen der Assimi- 
lation wahrscheinlich in erster Linie durch die Veränderungen der Tempe- 
ratur bedingt. 

Bei den übrigen vier Versuchsreihen scheint die Beziehung zwischen 
dem Tagesgang der Assimilation und den Außenfaktoren (Abb. 3—4) 
verwickelter zu sein. Weder Licht noch Temperatur können hier den 
Assimilationsverlauf erklären, falls nur die positiven Wirkungen dieser 
Faktoren berücksichtigt werden, und da der Einfluß der Spaltweite 
beseitigt worden ist, bleibt nur übrig, die Ursache der Schwankungen 
in negativen Wirkungen von Licht und Temperatur oder in sekundären 
Erscheinungen zu suchen. Die gegenläufigen Veränderungen, die der 
Tagesgang der Assimilation gegen Lichtstärke und Temperatur manch- 
mal aufweist, und der Umstand, daß Veränderungen dieser Art vor allem 
an heißen und klaren Tagen auftreten, deuten tatsächlich darauf hin, daß 
Licht und Temperatur den Assimilationsverlauf negativ beeinflußt haben. 

Es kann somit gefolgert werden, daß der Tagesgang der Assimilation 
bei den höheren Pflanzen nicht restlos durch die positiven Wirkungen 
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der Außenfaktoren erklärt werden kann, sondern daß Erscheinungen 
vorkommen, deren Bedingungen in Hemmungswirkungen dieser Fak- 
toren oder in anderen beteiligten Reaktionen liegen. Diese Schluß- 
folgerung ist schon früher (vgl. S. 385) mehrmals gezogen worden, ohne 
jedoch allgemein anerkannt zu werden. Meistens wird dabei auf das 
unkontrollierbare Spiel der Spaltöffnungen hingewiesen und die dadurch 
bedingte Schwierigkeit, die Ergebnisse des Versuches zu deuten. Die 
obigen Versuche zeigen aber, daß der stomatäre Einfluß ausgeschaltet werden 






mg 








x 
3 : 
lux À Lux 3 
& È 40000 - 
& 60000 \- 
Wl ve 
& 
20000 I 20000! 
L 0 
6 ’ 70 ? 6 
Abb. 3. Erklärung siehe Abb. 1. Abb. 4. Erklärung siehe Abb. 1. 


kann, und ferner, daß die Pflanzen trotzdem Veränderungen in der Assimi- 
lationsstärke aufweisen, deren Ursache nicht in den positiven Wirkungen 
der äußeren Faktoren liegt. Veränderungen dieser Art dürften daher bei 
den Pflanzen allgemein vorkommen. 

Über die Mitwirkung der ‚inneren Faktoren‘ oder Zeitfaktoren liegen 
verschiedene Hypothesen vor. 


Die Natur der Zeitfaktoren. 


Von Veränderungen, die auch bei konstanten Außenbedingungen 
in der Assimilationsintensität zum Vorschein kommen, sind sowohl 
Verstärkung wie Abschwächung zu nennen. 

Eine Verstärkung der Assimilationsintensität tritt meistens ein, wenn 
dunkelgestellte Pflanzen dem Licht ausgesetzt werden. Ich habe früher 
(1937, 8. 36) eine Zusammenstellung der Literatur zu dieser Frage 
gegeben. Neuere Angaben finden wir auch bei BuUKATSCH (1935, S. 427) 





Jomperatur 
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und GESSNER (1937, S. 287). Betreffs der Ursache dieser Erscheinung 
ist Sicheres nicht bekannt. Es wird von OsTERHOUT und Haas (1918), 
von SPOEHR und McGee (1923) und von van DER PAAUW (1932) darauf 
hingewiesen, daB die Assimilation durch geeignete Substanzen stimuliert 
werden kann, und daB die Photosynthese vielleicht selbst derartige 
Substanzen produziert. BUKATSCH (1. c. S. 427) und GEssner (1. c. 287) 
rechnen damit, daß der durch die Assimilation produzierte Sauerstoff 
eine derartige Wirkung haben könnte, und daß die Zellen ihre volle 
photosynthetische Leistungskraft erst bei Sauerstoffsättigung erreichen 
würden. Theoretische Betrachtungen über die Natur der Induktions- 
periode sind von Brices (1929, S. 25 und 1933) angestellt worden. 


Erhöhung der Assimilationsintensität tritt auch ein, wenn ausgetrock- 
nete Moose und Flechten in Wasser gelegt werden. Wie ich andernorts 
(1937, S. 33 und 1939) hervorgehoben habe, dürfte diese Aktivierung 
durch Wasser in erster Linie auf Quellungs- und Lösungsvorgänge in 
Plasma und Zellsaft und auf die Wiederherstellung der Permeabilität 
der Zellen zurückzuführen sein. 


In den meisten Fällen aber zeigt sich die Zeitfaktorwirkung in einer 
‚Abnahme der Assimilationsintensität. Um diese Erscheinung zu erklären, 
sind verschiedene Hypothesen aufgestellt worden. Diese zielen erstens 
auf die primäre Ursache ab, und weil hier vorzugsweise Temperatur und 
Licht in Frage kommen, spricht man von Temperatur- und Lichthem- 
mungen. Die Hypothesen suchen ferner die Natur der hemmenden 
Reaktionen zu bestimmen, und es wird dabei hauptsächlich mit den fol- 
genden Vorgängen gerechnet: Anhäufung von Assimilaten, Lichtatmung, 
Störung der physiologischen Vorgänge im allgemeinen (Vitalität des 
Plasmas), Chloroplastenverlagerung und Chlorophyllzersetzung. Oftmals 
werden keine bestimmten Reaktionen, sondern nur Reaktionsgruppen 
angedeutet. Man spricht z. B. von Inaktivierung, Funktionsstörung, 
Sonnenstich usw. 


1. Temperaturwirkung. Nach der bekannten Hypothese Brack- 
Mans (1905, S. 282) ist die Entstehung des Temperaturoptimums der 
Kohlensäureassimilation aus zwei verschiedenen Wirkungen der Tempe- 
ratur herzuleiten. Als chemischer Vorgang muß die Assimilation durch 
Temperaturerhöhung gesteigert werden, bei höheren Temperaturen wird 
sie aber auch gehemmt. Da die Hemmung die Natur eines Zeitfaktors 
hat, wird kein Gleichgewicht zwischen Hemmung und Förderung erreicht, 
sondern die Assimilation sinkt mit der Wirkungszeit des Faktors immer 
mehr herab. 

Es ist nicht bekannt, in welcher Erscheinung dieser Zeitfaktor zu 
suchen ist. Vielleicht handelt es sich um Enzymwirkungen, da nach 
WILLSTÄTTER und SroLL (1918, S. 160, 241) und WarBuR&G (1925, vgl. 
auch GAFFRON 1935, S. 338, Hire 1938, S. 726) Umsetzungen dieser 











392 M. G. Stälfelt: 


Art bei der Photosynthese mitwirken. Diese ist aber an das lebende 
Plasma gebunden, und verschiedene temperaturabhängige physiologische 
Vorgänge dürften somit auch eine Temperaturwirkung auf die Assimi- 
lation vermitteln können. 

Jede Messung der Assimilation unter normalen Umständen schließt 
auch den Gasaustausch der Atmung in sich, und da die Atmung durch 
Temperaturveränderung verschoben wird, kann z. B. eine Abnahme 
der apparenten Assimilation in einer gesteigerten Atmung ihren Grund 
haben. Bei höheren Temperaturen und überhaupt in solchen Fällen, 
wo die Atmung gegenüber der Assimilation groß ist, dürfte die Erniedri- 
gung der apparenten Assimilation weitgehend auf die Atmung zurück- 
geführt werden können. Inwieweit Zeitfaktoren auch betreffs der At- 
mung mitwirken, z. B. durch eine während der Belichtung gesteigerte 
„Lichtatmung“, ist nicht bekannt (vgl. unten). 

2. Hemmung der Assimilation durch Licht. Es ist mehrmals fest- 
gestellt worden, daß das Licht eine Hemmung der Photosynthese bewirkt. 
Je stärker das Licht ist, desto früher tritt die Leistungssenkung ein, 
und desto tiefer geht die Senkung (PANTANELLI 1904, Ursprung 1917, 
S. 58, MonTFoRT und NEYDEL 1928, S. 825, Draurtz 1935, S. 177). 
Entscheidend ist dabei nach HARDER (1933, S. 727) nicht die absolute 
Größe der Lichtstärke, sondern der Unterschied zwischen der Intensität 
des Lichtes, in dem die Pflanze vor dem Versuch gehalten worden war, 
und derjenigen des Versuchslichtes. Ferner kann die eingetretene Lei- 
stungssenkung durch eingeschaltete Dunkelpausen ganz oder teilweise 
aufgehoben werden (HARDER 1930, S. 274, 281, 282; DrauTz 1935, 
S. 197; Prrson 1937, S. 208). Harper (1930, S. 282) unterscheidet 
hier zwei Formen von Leistungssenkungen, und zwar eine mehr beständige 
(,,Gegenreaktion“), die während der Aktivierungsphase eintritt, und die 
„durch Einschaltung kurzer Dunkelpausen (untersucht bis 1/, Stunde) 
nicht aufgehalten, sondern höchstens etwas gebremst werden kann‘, 
die aber durch sehr lange Verdunkelung (viele Stunden) beseitigt wird. 
Die Gegenreaktion ist nach einer späteren Untersuchung HARDERs 
(1933, S. 731) derart rückläufig, daß sie zusammen mit der Aktivierung 
im Diagramm eine Muldenkurve bildet. Eine andere Leistungssenkung — 
die ,,Ermiidung“ — zeigt ein weniger festes Gepräge und kann durch 
kurze Ruhepausen (6 Min. oder mehr) sistiert bzw. rückläufig gemacht 
werden. 

3. Anhäufung der Assimilate. Es ist oft angenommen worden, obwohl 
stets ohne jeglichen Grund, daß die Zeitfaktorwirkung als Folge einer 
Anhäufung von Reaktionsprodukten zustande kommt. Bisherige Ver- 
suche, eine derartige Wirkung festzustellen, sind zum Teil ohne ent- 
scheidenden Erfolg geblieben (Kurssanow 1933, KsAr 1937), zum Teil 
konnten sie aber zeigen, daß z. B. eine Vermehrung der Assimilate auf 
die Assimilationsintensität entweder keine (BOYSEN JENSEN und MÜLLER 
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1928, Ksin 1937, Montrort und NEyDEL 1928, Harper 1926) oder 
sogar eine fördernde Wirkung hat (Paauw 1932, S. 600, 603; Hırız 
1938, S. 717). Eine Übersicht der einschlägigen Literatur ist bei HILLE 
(1938, S. 711) zu finden (vgl. auch LunpesÄroH 1924, S. 92). Es scheint 
auch, als wäre diese mechanistische Hypothese in den letzten Jahren 
immer mehr bezweifelt worden. Die Wahrscheinlichkeit spricht auch 
nicht für sie. Es ist kaum zu erwarten, daß die Konzentration der lös- 
lichen Kohlenhydrate auf ungünstige Größen ansteigen sollte, da die 
lebende Zelle die Gleichgewichte zwischen den löslichen und unlöslichen 
Formen beherrscht und somit die löslichen leicht in unlösliche Form über- 
führen kann. 


Damit soll jedoch nicht gesagt sein, daß Hemmungen dieser Art 
überhaupt nicht entstehen können. Es läßt sich immerhin denken, daß 
die Konzentration der Endprodukte unter gewissen Umständen solche 
Größen erreichen kann, daß auch die Konzentration des Primärprodukts 
beeinflußt wird. 


4. Lichtatmung. Die empirischen Assimilationsraten können nur als 
der Unterschied zwischen reeller Assimilation und Atmung bestimmt 
werden. Falls die Atmung durch das Licht verändert wird, und falls 
diese Veränderung relativ langsam verläuft, würde sich die Atmung als 
ein Zeitfaktor in der apparenten Assimilation kundgeben. Die Beob- 
achtungen stehen hier einander gegenüber. Es ist wenigstens in einigen 
Fällen gezeigt worden, daß Kohlensäureabgabe bzw. Sauerstoffaufnahme 
unmittelbar nach der Belichtung lebhafter sind als später, und es ist 
daraus auf eine höhere Lichtatmung geschlossen worden. Ob die Er- 
höhung der Atmung augenblicklich oder erst allmählich eintritt, ist 
jedoch vorläufig unentschieden geblieben, und über die Wirkung dieser 
Änderung als Zeitfaktor läßt sich daher nichts aussagen. Eine Über- 
sicht zu dieser Frage hat Gessner (1937, S. 301) gegeben. (Vgl. auch 
Borr 1927, S. 152; Garrron 1937, S. 258 und Hizze 1938, S. 716.) 


5. Chloroplastenverlagerung. Durch phototaktische Bewegungen sind 
dieChloroplasten befähigt, ihre gegenseitige Beschattung derart zu ändern, 
daß die Ausnützung des einfallenden Lichtes verändert wird. Obwohl 
oftmals vermutet worden ist, daß diese Bewegungen Verschiebungen 
der Assimilationsintensität und dadurch Zeitfaktorwirkungen bedingen 
könnten, ist eine derartige Wirkung dgch noch nicht bewiesen worden. 
Beobachtungen über die Beziehung ‘zwischen Assimilationsintensität 
und Chloroplastenstellung haben bisher keinen Zusammenhang zwischen 
den beiden Faktoren ergeben. Falls die Assimilationsintensität z. B. 
durch eintretende Seitenwandstellung der Chloroplasten herabgesetzt 
wird, so würde eine nachherige Erhöhung der Lichtzufuhr die Assimi- 
lation wieder steigern. Montrort und NEeyDEL (1928, S. 833) finden 
aber, daß die erwartete Steigerung nicht eintritt. MonTrorT (1929 I, 
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S. 92) findet auch, daB Pflanzen, die keine verlagerbaren Chromato- 
phoren haben, dennoch Zeitfaktorwirkungen aufweisen, und von ARNOLD 
(1931, S. 566) wird hervorgehoben, daB ein mehr oder weniger gleich- 
mäßiger Verlauf der Assimilation zu erwarten wäre, nachdem die neue 
Chloroplastenlage erreicht worden ist, daß dies aber nicht zutrifft. 


Falls die negativen Zeitfaktorwirkungen mit den Chloroplasten- 
verlagerungen überhaupt etwas zu tun haben, dürfte der Prozeß kaum 
auf dem Gebiet des Lichthaushaltes liegen, da die Schattenstellung 
wahrscheinlich erst bei höheren Lichtstärken eintritt, d. h. bei Licht- 
stärken, deren positive Wirkungen die Assimilationsintensität entweder 
gar nicht oder relativ wenig begrenzen. 


6. Destruktive Veränderungen der Zellbestandteile. Da die Photo- 
synthese an den Plasmakörper und daher auch an die Vitalität des 
Plasmas geknüpft ist, dürfte jeder Faktor, der die Reaktionsfähigkeit 
des Plasmas beeinflußt, auch die Assimilationsintensität verändern 
können. Auf das Vorkommen einer derartigen Wirkung deuten Versuche, 
die WILLSTÄTTER und SToLL (1918, S. 80) an jungen und alten Blättern 
angestellt haben. Die Leistung der jungen Blätter war stundenlang 
konstant, die Leistung der alten nahm aber schon in der zweiten Stunde 
ab. Noch kräftiger sind natürlich diese hemmenden Wirkungen, wenn 
sie in einer Beschädigung der Zellen begründet sind. PANTANELLI (1904) 
fand, daß plasmatische Veränderungen in den grünen Zellen auftraten, 
wenn die Versuchspflanzen (Wasserpflanzen) einem starken Sonnen- 
licht (durch Sammellinse konzentriert, S. 174) ausgesetzt waren. Auch 
Ursprung (1917, S. 59) sowie Montrort und NeypEL (1928) haben 
diese Erscheinung untersucht. In den Versuchen von Montrort und 
NEYDEL zeigten sich Veränderungen dieser Art in den Fiederspitzen der 
Blätter (Trichomanes) „als Ausbleichung des Farbstoffes, Quellungs- 
erscheinungen des Stromas nebst Agglutination der Chloroplasten“ 
(l.e. S. 841), und sie führten auch bei extremster Lichtwirkung zum 
„Sonnentod“ der Zellen. Durch derartige Veränderungen bedingte 
Hemmungen im Assimilationsverlauf sind natürlich irreversibel. 

Es ist dagegen noch nicht gezeigt worden, daß Zeitfaktorwirkungen 
durch eine Zersetzung des Chlorophylls entstehen können. WILLSTÄTTER 
und SToLL (l.c. S.10) fanden, daß die Chlorophyllmenge der grünen 
Zellen auch bei intensivster Assimilation und sogar bei einer Belichtung 
von mehr als Sonnenstärke unverändert blieb. Merkwürdigerweise 
zeigte sich auch die Hemmung der Assimilation nur bei den chlorophyll- 
reichen Blättern, nicht aber bei den chlorophyllarmen (l.c. S. 80, 81). 

7. Durch Ausdrücke wie ,,photische Inaktivierung‘“, ,,photische 
Funktionsstérungen“ usw. soll wohl nur ausgesagt werden, daß es sich 
um Lichtwirkungen handelt. Es wird dabei meistens angenommen, 
daß die Temperatureinflüsse beim Zustandekommen einer Zeitfaktor- 
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wirkung unwirksam sind, eine Annahme, die aber erst dann berechtigt 
erscheint, wenn die Lage des Temperaturoptimums bekannt ist und 
gezeigt wurde, daB auch die suboptimalen Temperaturen keine Ande- 
rung der Zeitfaktorwirkung bedingen. Auch wenn die Versuchstempe- 
ratur suboptimal ist, darf eine Mitwirkung der Temperatur nicht als 
ausgeschlossen betrachtet werden, da es nicht bekannt ist, bei welcher 
Temperatur deren hemmende Wirkung einsetzt. Es kommt auch vor, 
daB die Hemmungen ohne weiteres als photochemisch bezeichnet werden, 
obwohl keine Tatsachen vorliegen, die auf eine photochemische Natur 
der Erscheinung hindeuten. 


Den besprochenen Ergebnissen nach zu urteilen, scheint ein weiteres 
Eindringen in Wesen und Spiel der Zeitfaktoren durch Versuche nach 
dem von HARDER (I. c.) befolgten Prinzip besser als durch ökologische 
Arbeitsmethoden erreichbar zu sein. Das heißt die Versuche müssen 
unter konstanten Außenbedingungen vorgenommen und über mehrere 
Stunden ausgedehnt werden. Es ist jedoch vor allem genau darauf zu 
achten, daß die Außenbedingungen mit den normalen ökologischen 
Umständen möglichst übereinstimmen, damit nicht sekundäre oder 
abnormale Vorgänge zu falschen Schlüssen führen. Es wäre denkbar, 
daß z.B. eine unnatürlich große Kohlensäurezufuhr, die meistens eine 
stürmische Assimilation mit sich bringt, die Zeitfaktorwirkung vorüber- 
gehend beseitigen könnte. Übrigens haben HARrDER-KEPPLER-Revss 
(1931, S. 417) gefunden, daß eine erhöhte CO,-Gabe auch unter Um- 
ständen eine Abschwächung der Assimilation bedingen kann. 


Versuche unter konstanten Außenbedingungen stellen bestimmte 
Ansprüche an die Objekte. Es muß für eine Anordnung gesorgt werden, 
daß die Pflanzen in der Versuchsapparatur normal leben können, ohne 
daß künstliche Erholungspausen oder andere verbessernde Eingriffe 
nötig sind. Flechten und Moose eignen sich für Untersuchungen dieser 
Art besonders gut, wie ich durch frühere Untersuchungen über die 
Assimilation dieser Pflanzen gefunden habe (1937, 1938). Für meine 
Untersuchung über die Wirkungen des Zeitfaktors wählte ich daher auch 
Flechten. Die Flechten können leicht in die Assimilationskammer ein- 
gepaßt werden, ohne daß Zerschneiden oder andere Beschädigungen 
nötig sind. Wenn ein Strom feuchtgesättigter Luft durch die Assimi- 
lationskammer gesaugt wird, und wenn die übrigen Außenfaktoren, 
wie Licht und Temperatur, ein geeignetes Ausmaß haben, dann können 
die Flechten tage- und sogar wochenlang durchhalten, ohne daß Vor- 
gange wie Assimilation und Atmung irreversibel verändert werden. 
Eingriffe in die Objekte oder in die Außenbedingungen sind während 
dieser Zeit nicht erforderlich, und die Pflanzen können ungestört 
arbeiten. 

26* 
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Versuehe über die Konstanz der Assimilation 
unter konstanten AuBenbedingungen. 


Als Versuchspflanzen wurden Usnea dasypoga und Ramalina fraxinea 
gewählt, die auch im Winter leicht zu beschaffen sind. Sie wurden in 
einem nicht geheizten Zimmer bei schwacher Belichtung und in luft- 
trockenem Zustand aufbewahrt. Die Versuchsmethode war die oben 
(S. 388) angegebene. Die für Moose und Flechten ausprobierte Modi- 
fikation derselben habe ich früher (1937, 1938) beschrieben. 

Licht und Temperatur müssen natürlich genau konstant gehalten 
werden. Die Assimilationskammer wurde daher in eine große Wasser- 
küvette eingesenkt, deren Temperatur mıttels Kontaktthermometer und 
elektrischer Heizung geregelt wurde. Vor dieser Küvette war eine andere 
Wasserküvette mit fließendem Wasser aufgestellt, so daß das Licht eine 
Wasserschicht von 12—14 cm zu durchdringen hatte. Bei Lichtstärken 
von 16000 Lux oder weniger zeigte das Thermometer in der Assimi- 
lationskammer etwa dieselbe Temperatur wie das Küvettenwasser, bei 
32 000 und 48 000 Lux war aber die Kammertemperatur 0,5—1° höher. 

Die Rohrleitung, die die Assimilationskammer mit Luft speiste, 
durchzog- die Küvette in mehreren Schlingen und war stets mit so viel 
Wasser versehen, daß die Luft in der ganzen Leitung über eine Wasser- 
schicht hinstrich. Beim Durchlaufen der Schlingen durch die Küvette 
konnte die Versuchsluft die Temperatur des Wassers annehmen und 
gleichzeitig mit Wasserdampf gesättigt werden. 

Betreffs der übrigen methodischen Einzelheiten, wie Belichtung, 
Versuchsfehler usw., sei auf meine frühere Darstellung (l. c.) verwiesen. 


Vorversuche. 


Die ersten Versuche wurden mit Usnea dasypoga angestellt, und zwar 
bei den Temperaturen 10°, 20° und 30°C und den Lichtstärken 16 000, 
32 000 und 48 000 Lux. Nach der Bewässerung der getrockneten Objekte 
erscheint meistens eine Aktivierungsperiode mit stetig steigenden Assimi- 
lationsgrößen. Diese Periode wurde durch eine Vorbelichtung von 1/, bis 
1 Stunde aus den Messungen ausgeschaltet. Ich hatte sie früher in 
meinen Versuchen gefunden und wollte zunächst nur die Konstanz 
der Assimilation in dem darauf folgenden Zeitabschnitt untersuchen. 
Jede Versuchsreihe dauerte etwa 5 Stunden. 

Abb. 5 gibt eine Zusammenstellung der 9 Versuchsreihen. Um eine 
Übersicht und einen Vergleich der Versuche zu erleichtern, wurden nicht 
absolute Größen, sondern nur Abweichungen vom Anfangswert an- 
gegeben. Sämtliche Anfangswerte wurden daher gleich Null gesetzt. 
Eine Hemmung der Assimilation kommt tatsächlich im Laufe der Ver- 
suche zum Vorschein, und sie ist um so größer und tritt um so früher ein, 
je höher die Temperatur ist. Bei 10° Temperatur und 16 000 Lux ist 
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jedoch keine Hemmung zu sehen. Vielmehr fährt die Assimilations- 
intensität fort, zu steigen, d.h. die oben besprochene Aktivierungsperiode 
macht sich fortgesetzt geltend, und sie wird während der Versuchszeit 
nicht beendet. Auch bei 20° Temperatur und 16000 Lux ist in den ersten 
Stunden eine Fortsetzung der Aktivierung zu bemerken, dann tritt aber 
eine Abschwächung ein, die 

möglicherweise als ein Zeichen = 

der eintretenden Hemmung I & 
aufgefaßt werden kann. Erst F 
bei 30° Temperatur und 16000 
Lux tritt diese Hemmung klar 
zutage. Nach dieser Zusammen- 
stellung der Versuche zu ur- 
teilen, könnte die Hemmung = 
bei 30° und 16000 Lux (mit X 
bezeichnete Kurve) als eine 
Temperaturhemmung gedeutet 
werden. Dasselbe gilt von den 
übrigen in Abb.5 angegebenen 
Hemmungswirkungen. Auch 
die in der Versuchsreihe 10° 
Temperatur und 48000 Lux 
(mit Y bezeichnete Kurve) er- 
scheinende schwache Hem- 
mung wäre als temperaturbe- 
dingt aufzufassen, da die Zu- 
sammenstellung zeigt, daß diese 


? 





int 


Abb.5. Veränderung der Assimilati ität 
während etwa 5 Stunden bei 16000, 32000 und 
48000 Lux und den Temperaturen 10°, 20° und 
30°C. Die eingetragenen Ziffern geben Licht- 





Wirkung bei Steigerung der 
Temperatur immer früher auf- 
tritt und auch vergrößert wird. 

Ein anderes Bild bekommt 


stärke und Temperatur an. Anfangswert gleich 

Null gesetzt. Mg/Stdig gegenüber dem Anfangs- 

wert eintretende Verschiebung der Assimilation 

in Milligramm CO, pro Stunde und Gramm 
Trockengewicht. Usnea 


man aber, wenn die Versuche 
nach den Temperaturgrößen gruppiert werden, wie Abb. 6 zeigt. Es han- 
delt sich um dieselben Versuche wie vorher, die aber hier nach der Tempe- 
ratur zusammengestellt wurden. Die oben mit X angegebene Kurve wird 
folglich hier mit zwei anderen Kurven verglichen, um die Wirkungen der 
Lichtstärke zu zeigen. Die Kurve X läßt eine Hemmung erkennen, 
die bei steigender Lichtstärke sowohl betreffs Stärke als Anfangszeit 
verschärft wird. Nach diesem Vergleich wäre also die in der X-Kurve 
erscheinende Hemmung als eine Lichtwirkung zu deuten. Dasselbe gilt 
von der Y-Kurve. Überhaupt sind bei jeder der drei Temperaturen 
sämtliche Veränderungen als Lichtwirkungen aufzufassen. 

Aus dem Obigen ist zu schließen, daß im Assimilationsverlauf Hem- 
mungserscheinungen zutage treten, die entweder durch Licht oder durch 
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Temperatur oder durch diese beiden Faktoren bedingt sind. Welche 
Bedeutung dem eiuzelnen Faktor beizumessen ist, kann aber durch die 
hier benutzte Vergleichsmethode nicht entschieden werden. Je nach der 
Art des Vergleiches tritt die Zeitfaktorwirkung als temperatur- oder 
lichtbedingt hervor. Auf diesem Wege sind daher falsche Schlüsse kaum 
zu vermeiden. Vor allem ist die Gefahr groB, wenn die Versuche nur 
den Wirkungen eines einzelnen Faktors, z.B. den des Lichts, gelten 
und daher auf eine bestimmte Temperatur beschränkt werden. Daß 
die regelmäßige Beziehung 
zwischen Licht und Hem- 
mung, die dabei gefunden 
wird, leicht als der Ausdruck 
einer reinen Lichtwirkung 
aufgefaßt werden kann, liegt 
ja auf der Hand. Dasselbe 
gilt natürlich von Versuchen, 
die bei einer einzigen Licht- 
stärke angestellt werden, um 
den Temperatureinfluß zu 
bestimmen. Bei der einen 
Vergleichsmethode gewinnt 
man den Eindruck, als wäre 
die Hemmung temperatur- 
bedingt, bei der anderen Ver- 





Sol d : 
Abb. 6. Dieselben Kurven wie in Abb, 5, nach der Sleichsmethode stellt sich 
Temperatur gruppiert. dieselbe Hemmung als licht- 
bedingt dar. 


Die von MATTHAEI (1905) studierten Hemmungen sind meistens 
als reine Temperaturhemmungen aufgefaßt worden, obwohl die Mit- 
wirkung einer Lichthemmung nicht ausgeschlossen ist. Umgekehrt 
haben Montrort und NEYDEL (1928) in ihrer verdienstvollen Unter- 
suchung über die Lichthemmung damit gerechnet, daß keine Tempe- 
raturhemmungen eingegriffen haben, da die Versuche bei + 10 bis 12° C 
angestellt worden sind, „um einer weiteren Komplikation des ,Zeit- 
faktors‘ durch eventuelle ‚Überheizung‘ der Chromoplasten bei starkem 
Licht vorzubeugen“ (S. 810). Inwieweit es ihnen gelungen ist, die nega- 
tiven Temperatureinflüsse zu vermeiden, bleibt jedoch eine offene Frage, 
da die Temperaturwirkung nicht näher verfolgt wurde. Die Zeitfaktor- 
wirkung, deren Existenz sie bewiesen haben, kann daher nicht ohne 
weiteres als eine Lichthemmung betrachtet werden. 


Hauptversuche. 


Wir haben gefunden, daß Licht oder Temperatur oder diese beiden 
Faktoren gemeinsam die Kohlensäureassimilation hemmen, daß die 
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Wirkungen aber durch die üblichen Versuchs- und Vergleichsmethoden 
nicht voneinander getrennt werden können. Uber die Natur der Hem- 
mungsreaktionen kann im übrigen nichts ausgesagt werden. Es handelt 
sich vielleicht um zwei ganz verschiedene Wirkungen oder um eine 
Temperaturhemmung, die durch das Licht verstärkt wird, oder um eine 
Lichthemmung, die mit der Temperatur steigt. Diese Fragen können 
nur durch neue und anders angeordnete Versuche entschieden werden. 

Die untere Grenze der hemmenden Licht- und Temperaturgrößen 
kommt in den Vorversuchen nicht zum Vorschein. Dazu sind noch 
niedrigere Temperaturen und noch geringere Lichtstärken erforderlich. 
Die Versuchszeit muß auch verlängert werden, weil die schwächsten 
Licht- und Temperaturhemmungen nur sehr langsam hervortreten. 

Eine Analyse der Zeitfaktorwirkungen wird außerdem durch das 
Vorkommen sowohl von reversiblen als von irreversiblen Wirkungen 
erschwert. Aus den Vorversuchen geht nicht hervor, ob die dort 
gefundenen Hemmungen reversibel sind oder nicht. Dazu wären offenbar 
längerdauernde Versuche nötig. Die Versuche müssen folglich derart 
angeordnet werden, daß es auch möglich wird, die Frage der Reversibilität 
der Hemmungen zu beurteilen. : 

Wir wollen aber zunächst angeben, was unter dem Ausdruck Rever- 
sibilität zu verstehen ist. Wir kennen die Natur der Hemmungen nicht 
und können somit die Rückkehr des Systems zum Anfangsstadium nicht 
schlechthin als die Wiederherstellung eines gestörten Gleichgewichts 
erklären. Die Frage, ob eine Hemmung reversibel ist oder nicht, kann 
nur aus der Natur der Folgeerscheinungen beurteilt werden. Wenn die 
Hemmung schnell verschwindet, ohne Nachwirkungen zu hinterlassen, 
so dürfte der Schluß berechtigt sein, daß es sich um einen Rücklauf 
der Reaktionen handelt, daß also sowohl an der Hemmung als an der 
Wiederherstellung des Anfangszustandes dieselben Reaktionen teil- 
nehmen. In diesem Falle können wir von einer Reversibilität der Hem- 
mung sprechen. Verschwindet die Hemmung aber nur langsam, dann 
sind vielleicht Veränderungen eingetreten, die nicht im obigen Sinne 
rückgängig sind, deren Folge aber auf Umwegen, d. h. durch Erholungs- 
vorgänge aufgehoben werden, so daß das normale Anfangsstadium trotz- 
dem wieder erreicht wird. Hier sind irreversible Reaktionen mit im Spiel, 
sie machen sich aber nur durch eine Verlangsamung der Wiederherstel- 
lung des Anfangszustandes geltend. 

Die reversiblen Zeitfaktoren können folglich von den irreversiblen 
vorläufig nur durch eine größere Geschwindigkeit der Wiederherstellung 
des Anfangsstadiums unterschieden werden. Dadurch entsteht aber 
manchmal eine große Schwierigkeit, die Grenze zwischen einem rever- 
siblen Verlauf und einer Erholungsreaktion zu ziehen, und zwar dann, 
wenn die reversible Reaktion relativ langsam oder der Erholungsvorgang 
relativ schnell verläuft. Warten wir genügend lange, so werden vielleicht 
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pathologische Veränderungen durch Erholungsvorgänge geheilt und 
dadurch auch als reversible Reaktionen aufgefaBt; warten wir zu kurze 
Zeit, so kann eine reversible Reaktion als irreversibel gedeutet werden. 
Wie lange man auf den rückläufigen Vorgang warten soll, bleibt somit 
immer eine willkürliche Sache, und in den Grenzfällen sind wir nicht 
imstande, die reversiblen Wirkungen der Zeitfaktoren von pathologischen 
Vorgängen und Erholungen zu unterscheiden. 

Letzten Endes ist es ja auch kaum möglich, eine theoretisch exakte 
Grenzlinie zwischen dem Pathologischen und dem Normalen zu ziehen. 
Praktisch verläuft die Grenze aber dort, wo die Existenz des Organismus 
gefährdet wird. Wenn die Zeitfaktorwirkungen das Leben der Pflanze 
von Tag zu Tag nicht verändern, dann können sie wohl auch als normal 
bezeichnet werden. Wenn die Hemmungen aber in der Nacht nicht 
restlos verschwinden, so fällt die Assimilationsintensität von Tag zu Tag 
immer mehr ab, und die Pflanze wird höchstens durch geeignete An- 

i derartigen Zeitfaktorwirkungen standhalten kénnen. 

Nach dieser Erwägung scheint es am besten zu sein, die Grenze 
zwischen reversibel und irreversibel nach dem natiirlichen Tagesrhythmus 
der Pflanzen zu ziehen und somit eben diejenigen Veränderungen des 
Assimilationsverlaufes als reversibel zu bezeichnen, deren Wirkungen 
wahrend einer etwa 12stiindigen Dunkelperiode ganz verschwinden. 

Eine Trennung der reversiblen Zeitfaktoren von den irreversiblen 
setzt dann auch voraus, daB die Verschiebung der Assimilationsintensitat 
mehrere Tage hindurch verfolgt werden kann. Damit erheben sich aber 
in methodischer Hinsicht bestimmte Anspriiche. Die Versuchspflanzen 
miissen in der Apparatur wochenlang normal leben kénnen, und in dieser 
Zeit dürfen keine stérenden Einflüsse vorkommen. Wie schon erwähnt, 
ist es mit der gewählten Methode und mit Flechten als Versuchsobjekten 
tatsächlich auch möglich, diesen Ansprüchen zu genügen. 

Es wurden daher neue Versuche mit 10 Stunden Licht und 14 Stunden 
Dunkel pro Tag und mit einer Dauer von etwa 6 Tagen angeordnet. 
Die Atmung der Objekte wurde jeden Tag unmittelbar vor und nach der 
Belichtung gemessen, und die Messung der Assimilation fand 7mal 
pro Tag statt. Als Versuchsobjekte kamen Usnea dasypoga und Ramalina 
farinacea zur Verwendung. Die lufttrockenen Flechten wurden am 
Abend vor dem ersten Versuchstag bewässert, in die Assimilations- 
kammer eingesetzt und über die Nacht im Dunkeln bei konstanter 
Temperatur und strömender, feuchtgesättigter Luft gehalten. Sie waren 
somit vor der ersten Messung wenigstens 12—15 Stunden lang den Ver- 
suchsbedingungen (abgesehen vom Licht) ausgesetzt. Am Morgen des 
Versuchstages wurde zuerst eine Probe der durchströmenden Luft zur 
Atmungsmessung genommen, dann setzte die Belichtung ein. In den 
ersten 15 Min. wurde keine Assimilationsmessung gemacht, weil der 
Gasaustausch am Anfang der Belichtung sein Gleichgewicht noch nicht 
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erreicht hat. Die einzelne Messung dauerte 20—30 Min. Nach Beendi- 
gung der 10stiindigen Lichtperiode wurde wieder eine Atıuungsprobe 


genommen. Sie zeigt im ., 
Vergleich mit der Mor- ey 
genprobe (Dunkelatmung) 
meistens einen größeren 
Wert und wird im folgen- 
den als Ausdruck der 
„Lichtatmung‘ benutzt. 
Die Assimilationsmes- 
sungen setzten schon 15 
Min. nach Anfang der 
Belichtung ein, weil auch 
beabsichtigt wurde, die 
Harpersche Aktivierungs- 
periode zu verfolgen. Diese 
soll daher nicht mehr wie 
in den Vorversuchen durch 
eine Vorbeleuchtung aus 
derBeobachtungsreihe aus- 
geschaltet werden. Es hatte 
sich nämlich gezeigt, daß 
eine derartige Vorbeleuch- 
tung ganz willkürlich ist, 
weil die Dauer der Akti- 
vierung von der Konstella- 
tion der Außenfaktoren ab- 
hängt und im voraus nicht 
festgestellt werden kann. 
HaARDERs (1933, S.730, 731) 
Versuche zeigen auch, daß 
es kaum möglich ist, die 
Länge der Aktivierungspe- 
riode genau. festzustellen. 
Insgesamt wurden 10 
sechstagige Versuchsreihen 
ausgefiihrt, und zwar bei 
den folgenden Temperatur- 
und Lichtkombinationen : 
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rente Assimilation + dome während 6 auf- 
einander folgender Tage mit 10 Stunden Licht und 
14 Stunden Dunkel pro Tag. Temperatur 15°. Belich- 
tung 16 000 Lux. Mg/Std/g Apparente Assimilation + 
Dunkelatmung in Milligramm CO, pro Stunde und 
Gramm Trockengewicht. Ramalina farinacea 
(ausgezogen) und Usnea dasypoga (gestrichelt). 


bei 15° und 4000, 16 000, 32 000 und 48 000 Lux; bei 5°, 10°, 20°, 25° 
und 16000 Lux; bei 25° und 4000 und 32000 Lux. 

Als Beispiele aus dem Primärmaterial, das hier im ganzen Umfang 
nicht vorgelegt werden kann, sind in den Abb. 7—8 zwei Versuchsreihen 
wiedergegeben. Folgendes kann dadurch festgestellt werden: 
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Bei 15° und 16000 Lux (Abb. 7) zeigt die Assimilation am ersten 
Versuchstag zunächst eine Aktivierung, später eine Hemmung. Die 
Aktivierung ist schon nach 1—2 Stunden beendet, und die Hemmung 
tritt langsam ein. In den folgenden Tagen ist keine Aktivierung mehr 
zu sehen, was jedoch nicht beweist, daß diese Erscheinung ganz ver- 
schwunden ist, weil die einzelne Messung 20 bis 
30-Min. dauert, und eine kurzdauernde Aktivierung 
folglich nicht zum Vorschein kommen kann. Ihre 
Wirkung wird bei Messungen dieser Art durch die 
gleich einsetzende Hemmung sofort aufgehoben. 


Der Hemmungsverlauf gestaltet sich in den 
verschiedenen Tagen gleichmäßig. In einigen Fällen 
wird aber ein Minimum erreicht, und dies kann nur 
so erklärt werden, daß die tägliche Hemmung einem 
Minimum zustrebt, daß dieses Minimum jedoch bei 
der hier gewählten Versuchszeit — etwa 10 Stun- 
den — nur dann und wann erreicht wird. Manch- 
mal ist die nachfolgende Steigerung so beträcht- 
lich, daß eine Muldenkurve entsteht, die wahr- 
scheinlich mit der von Harper (1933) gefun- 
denen identisch ist. 








3 4 

Abb.3. Veränderung der Ein Vergleich zwischen den Versuchsreihen. der 

itä einzelnen Tage zeigt, daß die Anfangsgrößen der 

en = Assimilationsintensität nur unbedeutend vermin- 
rei einander fol- . ‘ 

quaderTage uit 1osten. dert werden. In den Nachtperioden geht folglich 


den Licht und 14 Stun- 
den Dunkel pro Tag. 
Zwischen denMessungeu 
am 3. und 5. Tage 38 
Stunden Dunkel. Tem- 
peratur 25°. Belichtung 
16 000 Lux. Im übrigen 
wie Abb. 7. Ramalina 
Sarinacea. 


die Hemmung ganz oder fast ganz zurück. Wo 
Muldenkurven entstehen, setzt die Steigerung 
schon während der Belichtung ein. Die in einer 
10stündigen Lichtperiode und bei 15° und 16000 Lux 
eingetretene Hemmung erscheint also in einer fol- 
genden l4stündigen Dunkelperiode als fast ganz 





reversibel. 

Abb. 8 gibt eine Versuchsreihe bei 25° und 16000 Lux wieder. 
Am vierten Tag wurden hier keine Messungen vorgenommen, und die 
Objekte blieben daher vom dritten bis zum fünften Tag, d.h. etwa 
38 Stunden, im Dunkeln. Auch in dieser Reihe erscheint am ersten 
Versuchstag eine Aktivierung, und als Folge der langdauernden Dunkel- 
periode zwischen dem dritten und fünften Tag kehrt sie am letzteren 
Tag wieder. Sonst setzt die Hemmung schon zu Anfang der Lichtperiode 
ein. Ein Minimum wird während der Lichtperiode nicht mehr erreicht, 
und durch die folgende Dunkelperiode wird die Assimilationsintensität 
nur zum Teil verbessert. Es ist auffallend, daß die langdauernde Dunkel- 
periode zwischen dem dritten und fünften Tag anscheinend gar keine 
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Steigerung der Assimilationsintensität bedingt, sondern daB im Gegen- 
teil eine beträchtliche Inaktivierung stattgefunden hat, die dann am 
fünften Tag durch eine Aktivierung aufgehoben wird. Infolge dieser 
mangelnden Wiederherstellung der Assimilationsintensität sinkt die 
Leistung von Tag zu Tag hinab und nähert sich immer mehr dem Null- 
wert. 

Die in einer 10stündigen Lichtperiode und bei 25° und 16 000 Lux 
eingetretene Hemmung zeigt sich also in einer folgenden 14stündigen Dunkel- 
periode nur zum Teil reversibel. Zum Teil ist sie irreversibel, und durch 
die irreversible Komponente wird die Assimilationsfähigkeit der Flechten 
von Tag zu Tag vermindert. 

Aus den obigen Betrachtungen ist jedoch keine Klarheit darüber 
zu gewinnen, ob die einzelne Hemmung nur durch Licht oder nur durch 
Temperatur oder endlich durch die Wirkungen dieser beiden Faktoren 
bedingt ist. Die beiden Versuchsreihen zeigen in dieser Hinsicht nur 
dasselbe, was wir schon vorher durch die Vorversuche gefunden haben. 

Durch Zusammenstellung sämtlicher Versuchsreihen erôffnet sich 
aber eine Möglichkeit, der Frage der Reversibilitat der Hemmungen 
wie auch der Beziehungen zwischen den Hemmungen und den Faktoren 
Licht und Temperatur näher zu treten. 

Zunächst muß aber genauer angegeben werden, was wir unter dem 
Ausdruck Hemmung verstehen wollen. Wir finden z. B. in Abb. 7, 
daß die Assimilationsintensität während der Lichtperiode oftmals stetig 
zurückgeht, und wir können dann den ganzen Abfall vom höchsten Wert 
zum Endwert als Maß der Hemmung nehmen. In anderen Fällen ent- 
steht ein Minimum und danach ein Anstieg, der als die Folge der rück- 
läufigen Vorgänge aufgefaßt werden kann. In diesem Falle nehmen wir 
daher den ganzen Abfall vom höchsten Wert zum Minimum als Ausdruck 
der Hemmung. Es dürfte dann zweckmäßig sein, die Größe dieser 
Hemmung im Verhältnis zum Höchstwert oder zum Durchschnittswert 
während des Tages anzugeben. Wir wählen hier zunächst den Durch- 
schnittswert, bezeichnen das Verhältnis zwischen dem Abfall der Assimi- 
lationsintensität während einer Lichtperiode und der durchschnittlichen 
Assimilationsintensität während derselben Periode als die ‚relative 
Totalhemmung‘‘ und geben diese Größe in Prozenten des Durchschnitts- 
wertes an. 

Als durchschnittliche Assimilationsintensität soll das Mittel sämt- 
licher Messungen des Versuchstages gelten. 

Eine genaue Berechnung der relativen Totalhemmung setzt die 
Kenntnis der reellen Assimilation voraus, d.h. der Summe der appa- 
renten Assimilation, wie sie hier gemessen worden ist, und der während 
der Assimilation stattfindenden Atmung. Die Größe dieser Lichtatmung 
kennen wir nicht, die Atmung vor und unmittelbar nach der Licht- 
periode wurde aber gemessen, und es zeigte sich, daß die CO,-Abgabe 
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Tabelle 1. Ramalina farinacea. Relative Totalhemmung der Assimilation. 
(Abfall der Assimilatio:.-intensität während einer Lichtperiode : Durchschnittliche 
Assimilationsintensität derselben Periode) bei 15°C und 16000 Lux. 














App. Ass. + Dunkelatmung mg/Std./g Relative 

Versuchs- Totalhemmung 

Mittel Abfall in % di 

= wahrend Max. Min. der pall et. OR 

des Tages Ass.-Intensität | Ass.- Intensität 

1 2,78 3,28 2,65 0,63 23 

2 2,51 2,90 2,20 0,70 28 

3 2,51 2,83 2,23 0,60 24 

4 2,46 2,90 2,16 0,74 30 

5 2,35 2,86 2,22 0,64 27 

6 2,34 2,73 2,20 0,53 23 

Summe 14,95 17,50 13,66 3,84 155 

Mittel 2,49 2,92 2,28 0,64 26 

















nach der Belichtung meistens gréBer war (vgl. S.411). Wir addieren 
aber nur die Dunkelatmung zu der arparanten Assimilation und be- 
rechnen aus den Summen die durchschnittliche Assimilationsintensitat 
und daraus die relative Totalhemmung. Wird z. B. aus den Daten der 
Abb.7 die relative Totalhemmung bei Ramalina in dieser Weise berechnet, 
so ergeben sich für die verschiedenen Versuchstage die in Tabelle 1 
angegebenen GrôBen. Bei 15° und 16000 Lux beträgt die relative 
Totalhemmung während 6 Tagen durchschnittlich 26%. 

Nachdem der Durchschnittswert der relativen Totalhemmung der 
verschiedenen Versuchsreihen (vgl. S.401) in dieser Weise bestimmt 
worden ist, wollen wir die Abhängigkeit der Hemmung von Temperatur 
und Licht näher untersuchen. Wir teilen daher die Versuche in zwei 
Gruppen ein, und zwar diejenigen, die bei konstant gehaltener Licht- 
stärke (16000 Lux) die Temperatur variieren, und ferner diejenigen, 
die bei konstant gehaltener Temperatur (15°) die Wirkung verschiedener 
Lichtstärken zeigen. Die Abhängigkeit der relativen Totalhemmung 
von den Faktoren Licht und Temperatur, wie sie in diesen Versuchsreihen 
zum Vorschein kommt, ist in der Abb. 9 dargestellt worden. 

Bei niederen Temperaturen, d.h. bei Temperaturen bis etwa 20°C, 
und bei einer Lichtstärke von 16 000 Lux ist die relative Totalhemmung 
von der Temperatur unabhängig (Abb. 9a). Die relative Totalhemmung 
steigt aber der Lichtstärke proportional (Abb.9b). Diese Eigenschaften 
der Hemmung deuten darauf hin, daß die Ursachen in Lichtwirkungen liegen, 
und wir können daher diese Form der Hemmung bei niederen Temperaturen 
als ,,Lichthemmung‘ bezeichnen. Die Lichthemmung ist nicht auf die 
höchsten Lichtstärken beschränkt, wie man früher geglaubt hat, sondern 
kommt in demselben Ausmaß auch bei den niedrigen Lichtstürken vor 
(Abb. 9 b). 

Bei héheren Temperaturen, d. h. bei etwa 20° C und aufwärts, wachst 
die Hemmung mit der Temperatur. Dies ist entweder so zu erklären, 
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daB die Lichthemmung erst in diesem Temperaturgebiet durch die 
Temperaturerhöhung merkbar gefördert wird, oder so, daß eine neue 
Hemmungswirkung, d. h. eine Temperaturhemmung hinzukommt. Von 
der ersten Möglichkeit darf nicht ohne weiteres abgesehen werden, weil 
die Größen der relativen Total- « 
hemmung bei den niederen Tem- #7 4 
peraturen schwanken (Abb. 9), a | 
wodurch eine integrierende a | 
schwache Temperaturwirkung H 
nicht zum Vorschein kommen i 
i 

I 

l 

1 

! 














kann. Es ist somit immerfort 
denkbar, daB eine Temperatur- 
wirkung stets teilnimmt, in den 
Versuchen aber erst bei den 
hôherenTemperatureneine sicht- 


bare Größe erreicht. Die Frage, Ya 
4 
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welche dieser beiden hypothe- 
tischen Vorgänge — eine reine 
Temperaturhemmung oder eine 
durch die Erhöhung der Tem- à 3 
peratur verstärkte Lichthem- Temperatur 
mung — die kräftige Steige- 
rung der relativen Totalhem- 
mung bedingt, wollen wir zu- 
nächst untersuchen. 

Falls reine Temperaturhem- 
mungen vorkommen, müssen sie 
auch im Dunkeln eintreten, d.h. 
die Assimilationsintensität der à 
Objekte wird auch im Dunkeln we Prt ant toc BF 
abnehmen. Um diese Frage zu »».9. Abhängigkeit der relativen Totalhem- 
prüfen, wurden mehrtägige Ver- mung von Temperatur C (a) und Licht (b). 


Relative Totalhemmung durchschnittliche rela- 
suche angestellt, und zwar nach tive Totalhemmung in Prozent der durchschnitt- 
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der oben beschriebenen Methode, lichen Assi nsintensität (vgl. Tabelle 1). 
5 " ‘ Ramalina farinacea (ausgezogen) und 
jedoch mit dem Unterschied, Usnea dasypoga (gestrichelt). 


daB die Pflanzen im Dunkeln 

gehalten wurden. Eine derartige Versuchsreihe ist in Tabelle 2 zusammen- 
gestellt worden und umfaßt 3 verschiedene Versuche. Zuerst wurde die 
Assimilation bei 25° und 16000 Lux während 10 Stunden verfolgt. 
Darauf wurden neue Objekte in die Assimilationsapparatur eingesetzt 
und 2 Tage lang im Dunkel bei 24° gehalten. Am dritten Tag wurde die 
Assimilation auch hier während 10 Stunden gemessen. Eine derartige 
Messung fand endlich auch an Objekten statt, die eine Dunkelperiode 
von 4 Tagen bei 25°C gehabt hatten. 
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Aus den Versuchen ergibt sich (Tabelle 2), daB die Assimilations- 
intensität auch im Junkeln abnimmt. Die Abnahme kann nicht als eine 
Folge der großen Atmungsverluste, d.h. als eine Hungererscheinung, 
erklärt werden, da die Atmung auch nach Beendigung der Versuche 
beträchtlich war. Usnea zeigte z. B. nach der viertägigen Verdunkelung 
eine Atmung von 1,26 mg pro Stunde und Gramm Trockengewicht, d. h. 
etwas höher als normal. Andererseits war die Atmung bei Ramalina 
etwas niedriger als normal oder 0,69. 

Es kann daher geschlossen werden, daß bei 25° C eine reine Temperatur- 
hemmung auftritt, und daß folglich die gesteigerte Hemmung, die wir bei 

16000 Lux und bei höherer Temperatur, 
Tabelle 2. Die Abnahme der von etwa 20° und aufwärts, gefunden 

Assimilationsintensität haben, sich aus einer Lichthemmung 

av Hort toes nacho de und daneben auch noch aus einer Tem- 














Durchschnittliche Ass 
. peraturhemmung zusammensetzt. 
Anzahl (Ass. + Dunkelatmung) 
m Tate oon in mg/Stag In früheren Arbeiten (1936, 1938) 
m Dunkeln | Ramalina | Umes habe ich gezeigt, daß das Tempe- 
6 ie io raturoptimum der Assimilation bei 
2 2.28 0,12 Usnea dasypoga und Ramalina fari- 
4 ¢ 0,23 0,05 *~* nacea bei Temperaturen von etwa 20° 





auftritt. Es sei daher bemerkt, daß die 
Temperaturhemmungen dem überoptimalen Gebiet der Temperaturreihe an- 
gehören, und daß sie gerade bei den optimalen Temperaturen einsetzen. 

Nachdem die Existenz der beiden Hemmungen festgestellt worden 
ist, kann die Untersuchung über ihre Reversibilität wieder aufgenommen 
werden. 

Es wurde schon oben ein Vergleich zwischen der Reversibilität der 
Hemmung bei 15° und 16 000 Lux und derjenigen bei 25° und 16 000 Lux 
angestellt. Wir wollen diesen Vergleich auf sämtliche untersuchte 
Temperaturen und Lichtstärken ausdehnen, um die gewonnenen Schlüsse 
weiter zu prüfen. 

Die Reversibilität der Hemmung zeigt sich in der nächtlichen Steige- 
rung der Assimilationsintensität (vgl. Abb.7—8) und kommt daher 
in dem Unterschied zwischen dem Endwert der Assimilation während 
einer Lichtperiode und dem Anfangswert der folgenden Lichtperiode zum 
Ausdruck. Sie zeigt sich aber auch in den übrigen Assimilationsgrößen 
während des ganzen Tages und kann folglich nur dann genau angegeben 
werden, wenn auch diese Größen in die Berechnung eingehen. 

Wir greifen daher auf die in Tabelle 1 angegebenen Werte der durch- 
schnittlichen Assimilationsintensität pro Tag zurück und suchen aus den 
Differenzen dieser Größen die Reversibilität bzw. Irreversibilität fest- 
zustellen. In Tabelle 3 sind diese Berechnungen durchgeführt worden. 
Sie zeigen die täglichen Veränderungen der Assimilationsintensität von 
Ramalina bei 15° und 16000 Lux. 
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Es zeigt sich, daB die nächtliche Wiederherstellung der Assimilations- 
intensität nicht vollständig ist. Es bleibt ein irreversibler Rest zurück. 
Der Tageswert sinkt in 5 Tagen von 2,78 auf 2,34, d. h. 16% oder durch- 
schnittlich 3% pro Tag. In derselben Versuchsreihe ist oben die relative 


Totalhemmung berech- Takelle 3. Ramalina fari à ai = 
abelle 3. ina farinacea. Die von Tag zu Tag 

net worden (Tabelle 1). stattfindende Verschie bung 

Sie betrug im Durch- der Assimilationsintensität während 6Tagen 

schnitt während 6 Ta- mit 10 Stunden Licht und 14 Stunden Dunkel 











gen 26%. Nach dem pro Tag. Temp. 15°; 16000 Lux. 
in Tabelle 3 festge- Ver | | „App, Ass. ageswertin %| Abfall der Ass. 
stellten Abfall der täg- suche Liens] “ceneaden | ‘ore = Terers 
lichen  Assimilations- mg/Std./g Tageswertes | Hemmung 
intensität kann die re- } Br 
lative Totalhemmung 2 2,51 90 10 
(26%) folglich in eine 3 2,51 100 0 
+ - 4 2,46 98 2 
irreversible ep nte 5 2'35 96 4 
von der Größe 3% und 6 2,34 100 0 
eine reversible von 23% à 

Mittel 2,49 97 -3 











aufgelüst werden. 

Eine irreversible Hemmung von 3% pro Tag scheint wohl in dem 
einzelnen Versuch unbeträchtlich zu sein, unter natürlichen Umständen 
und bei dauernder Einwirkung wiirde sie aber für die Pflanze ernstliche 
Folgen haben können. Es fragt sich aber, ob eine derartige schwache 
Abnahme unter natürlichen Umständen stets als eine Hemmung auf- 
gefaßt werden muß. Aus Harpers (1924, 1933) und Montrorts (1937 
und früher) Arbeiten wissen wir, daß veränderte Temperatur- und Licht- 
verhältnisse Anpassungsreaktionen im Assimilationsverlauf auslösen. 
Die in den obigen Versuchen gewählten Versuchsbedingungen betreffs 
Temperatur und Licht stimmen wohl mit den natürlichen Verhältnissen 
im allgemeinen überein. Nach HARDER (l. c.) sind aber vor allem die- 
jenigen Umstände, an die sich die Pflanzen unmittelbar vor dem Versuch 
gewöhnt haben, für den Verlauf eines Versuches wichtig. Veränderungen 
in Temperatur und Licht, wie sie z. B. in der Natur vorkommen, werden 
daher stets Verschiebungen in der Assimilationsfähigkeit bedingen, so 
daß diese nur als eine dynamische Größe aufgefaßt werden kann. 

Da das Versuchsmaterial eine gleichartige Vorbehandlung hatte, 
dürfte es als homogen betrachtet werden können; da aber Licht und 
Temperatur in den Versuchsreihen verschiedene Größen haben, ist das 
Verhältnis zwischen Vorbehandlung und Versuchsbedingungen doch 
verschieden, und es ist daher nicht ausgeschlossen, daß Anpassungs- 
reaktionen ausgelöst worden sind. 

Wir müssen folglich damit rechnen, daß die irreversible Hemmung 
von 3%, die wir oben gefunden haben, vielleicht nur eine Anpassungs- 
erscheinung ist. Unter anderen Umständen würde sie dann auch in 
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negative Größen umschlagen können, d.h. es muß auch Fälle geben, 
wo die Assimilationsintensität von Tag zu Tag langsam steigt. Um diese 
Frage zu prüfen, sind in Abb. 10 die Versuchsreihen bei 16 000 Lux derart 
zusammengeführt worden, daß die tägliche Veränderung der Assimi- 
lationsintensität bei verschiedenen Temperaturen überblickt werden kann. 
Der Tageswert zeigt sich dabei niemals, 
nicht einmal bei den niederen Tempera- 
turen, als konstant, sondern schwankt 
langsam in positiver oder negativer Rich- 
tung. Seine größte Stabilität weist der 
Tageswert bei 15° auf, insofern als bei 
dieser Temperatur Abschwächung und Zu- 
nahme einander die Waage halten. Bei der 
Temperatur 5° ist aber ein Abfall und bei 
10° eine ebenso große Zunahme zu ver- 
zeichnen. Es ist kaum anzunehmen, daß 
diese Veränderungen mit den besprochenen 
Licht- und Temperaturhemmungen etwas 
zu tun haben, sondern daß sie eher als 
Anpassungsreaktionen aufzufassen sind. 
Betreffs der übrigen in Abb. 10 dar- 
gestellten Versuchsreihen soll nur bemerkt 
werden, daß die apparente Assimilation bei 
25° schon am dritten Tag auf den Nullwert 





age 








Abb. 10. Verschiebung der Assi- 
milationsintensität von Tag zu 
Tag bei 16 000 Lux und 5°, 10°, 
15°, 20° und 25°C. (Versuchs- 
temperatur bei den Kurven an- 
gegeben) und mit 10 Stunden 
Licht und 14 Stunden Dunkel 
pro Tag. Mg/Std/g durchschnitt- 
liche Assimilation (apparente 

+ Dunkelatmung) 
während der Lichtperiode. Usnea 

dasypoga. 


absinkt. DaB die Kurve ,,25° in Abb. 9 
am dritten und an den folgenden Tagen 
trotzdem positive Werte angibt, kommt da- 
her, daB auch die Atmung in die Assi- 
milationsgröße eingerechnet worden ist. Es 
wird folglich angenommen, daß die Pflanze 
bei 25° am dritten und an.den folgenden 
Tagen so viel assimiliert, als dem Verbrauch 
der Dunkelatmung entspricht. Ob diese 


Annahme richtig ist oder nicht, läßt sich allerdings nicht entscheiden. 
Für unsere Untersuchung über die Reversibilität der Hemmung ist die 
Frage aber nur von nebensächlicher Bedeutung. 

Diese Überlegungen führen zu der Annahme, daß der tägliche Abfall 
der Assimilationsintensität von 3%, den wir bei 15° und 16 000 Lux 
gefunden haben (Tabelle 3), wahrscheinlich in langsam verlaufenden An- 
passungsreaktionen begründet ist und somit nichts mit den Hemmungs- 
wirkungen durch Temperatur und Licht zu tun hat. 

In der obigen Berechnung (Tabelle 3) der reversiblen und irreversiblen 
Komponenten, die zusammen die relative Totalhemmung geben, kamen 


nur Versuche bei 15° und 16000 Lux in Betracht. 


Die Größen der 
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relativen Totalhemmung und ihrer beiden Komponenten wurden daher 
nach dem in der Tabelle 1 und 3 angegebenen Verfahren auch für die 
übrigen Versuchsreihen bestimmt und in Tabelle 4 zusammengestellt. 

Wir haben im vorigen (Abb. 9) die Abhangigkeit der relativen Total- 
hemmung von Licht und Temperatur behandelt und dabei festgestellt, 
daß die Hemmung bei suboptimalen Temperaturen, d. h. Temperaturen 
unterhalb etwa 20°C, ihren Grund in Lichtwirkungen hat, daß sie aber 
bei höheren Temperaturen sowohl aus Licht- als aus Temperaturwir- 
kungen zusammengesetzt ist (vgl. S. 404—405). Durch Tabelle 4 wird 
die Natur der beiden Hemmungen näher angegeben. Erstens geht aus 
ihr hervor, daß die irreversible Komponente bei suboptimalen Tempera- 
turen stets niedrig liegt und auch in negative Werte umschlägt. Statt 
einer schwachen Abnahme zeigt die Assimilationsintensität dann und 
wann auch eine von Tag zu Tag fortlaufende Zunahme. Nach der obigen 
Auseinandersetzung sind diese Veränderungen als die Folge einer An- 
passung zu erklären. Wir können somit aus den Größen der Tabelle 4 
schließen, daß zwar Anpassungen, dagegen keine im eigentlichen Sinne 
irreversiblen Hemmungen bei den suboptimalen Temperaturen vorkommen, 
und folglich daß die Lichthemmung bei diesen Temperaturen restlos rever- 
sibel ist. 

Daß die Hemmung bei suboptimaler Temperatur mit wachsender 
Lichtstärke ansteigt, wurde oben als ein Beweis für ihre Lichtnatur 
angeführt. Aus Tabelle 4 ergibt sich, daß die Hemmung auch unter 
diesen Umständen — d.h. bei steigenden Lichtstärken — ganz rever- 
sibel ist. 

Tabelle 4 gibt auch die Größen der relativen Totalhemmung und der 
irreversiblen Hemmung bei überoptimalen Temperaturen an. Es ist 
aber kaum angängig, aus diesen Größen die reversible Komponente 
zu berechnen, weil die Temperaturhemmung auch in den Nachtstunden 
weiterläuft, die Totalhemmung aber nur die Veränderungen während 
der 10 Lichtstunden umfaßt. Die Reversibilität der Lichthemmung 
dürfte jedoch auch bei den höheren Temperaturen bestehen, da die 
Lichthemmung und die Temperaturhemmung verschiedene Vorgänge 
sind und kein Grund vorliegt, anzunehmen, daß die Temperaturhem- 
mung den Verlauf der Lichthemmung beeinflußt. 

In Tabelle 4 finden wir endlich die Hemmung als Prozent des Maxi- 
mumwertes angegeben. Wie schon früher (S. 403) angedeutet wurde, 
hätten wir auch das Tagesmaximum der Assimilation als Bezugsgröße 
wählen können, und die relative Totalhemmung wäre dann als Prozent 
dieses Maximums zu berechnen. Wie sich die Totalhemmung dabei 
gestalten würde, geht aus Tabelle 4 hervor. Bei suboptimalen Tempe- 
raturen sind keine größeren Unterschiede der beiden Berechnungs- 
methoden zu verzeichnen, bei supraoptimalen aber steigen die auf die 
durchschnittliche Assimilationsintensität gegründeten Werte relativ 


Planta, Bd. 30. 27 
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Tabelle 4. Hemmung der Assimilatior pro 10-stündige Belichtungs- 
periode und pro Tag (24 Stunden). (Die GrôBen sind Mittelwerte aus mehrtägigen 






































Versuchsreihen.) 
App. Ass. + Dunkelatmung 
Durch- 
Durch- Diff Max. — Min. D 
span Dare | Ai, fina] pures RTC 
- | Te Lux schnittl. Abfall Totalh 
suchs Intensität| pro Tag | Max.| Min. in % [in % der durch-| und irrevers, 
tage pro Tag | in % ‚pro | pro des | schnittlichen Hemmung 
(= Irrev. | Tag ag |in Mg) Maxi- ne par 1 (Revers. 
me/Std./e Hemmung)| ng a mums} 719, ag (= Rel.| Hemmung) 
Ramalina farinacea. 
6 16000! 1,96 + 4 12,16/11,77 10,39! 18 20 16 
7 10 | 16000! 2,38 + 3 12,7512,15 10,60 | 22 25 22 
6 15 16000! 2,49 + 3 12,42 | 2,28 |0,64| 22 26 23 
6 |20 1160001 3,41 + 4 13,8513,10 10,75 | 20 22 18 
6 |25 |16000! 1,87 +22 12,39|11,6410,75| 32 40 _ 
3 128 |16000! 1,44 +53 |2,07|0,89|1,18| 57 82 — 
5 15 | 4000! 1,79 — 1 [1,99] 1,73|0,26| 13 14 15 
5 15 132000! 2,69 — 1 13,23 | 2,37 | 0,86| 27 32 33 
5 15 | 48000! 1,70 + 2 |2,24]1,40 | 0,84 | 38 49 47 
Usnea dasypoga. 
6 5 116000] 1,46 + 3 LI 62 | 1,19 | 0,43 | 27 29 26 
7 10 | 16000 1,77 — 3 3.04 1,56 | 0,48 | 23 27 30 
6 15 | 16000 2,17 0 2,46 | 1,98 | 0,48] 20 22 22 
6 120 16000! 2,68 +10 | 3,06 | 2,39 | 0,67 | 22 25 15 
6 125 |16000! 0,85 +18 |1,00|0,59| 0,41 | 41 48 — 
3 28 | 16000 0,51 + 67 1,06 | 0,23 | 0,83 | 78 162 — 
5 15 | 4000 1,88 + 2 ]2,04|1,81|0,23| 11 12 10 
5 15 | 32000 2,04 + 2 12,61 |1,72)0,89| 34 44 42 
5 15 | 48000] 1,82 0 | 2,63} 1,63 | 1,00 | 38 55 55 
































schneller in die Höhe, weil der tägliche Abfall der Assimilation allmählich 
die Größe des durchschnittlichen Assimilationswertes übersteigt. 

Die Ergebnisse können folgendermaßen zusammengefaßt werden: 

Die relative Totalhemmung kann in zwei Komponenten aufgelöst werden, 
und zwar in eine relative Lichthemmung und eine relative Temperatur- 
hemmung. 

Die relative Lichthemmung, die bei einer Belichtung vom 4000—48 000 
Lux in 10 Stunden untersucht wurde, zeigt sich während einer folgenden 
14stündigen Dunkelperiode als ganz reversibel. Ihre Größe ist der Licht- 
stärke proportional, sie bleibt aber von der Temperatur unbeeinflußt. 

Die relative Temperaturhemmung fängt erst bei den optimalen Tempe- 
raturen an. Sie wird mit der Temperatur schnell gesteigert, sie ist irreversibel, 
und ihre Wirkung summiert sich mit derjenigen der Lichthemmung. 


Die Natur der Lieht- und Temperaturhemmung. 
Es soll im folgenden untersucht werden, inwieweit es möglich ist, 
die gefundenen Hemmungen als Reaktionen oder Reaktionskomplexe 
zu identifizieren. 
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1. Die Natur der reversiblen Lichthemmung. 


Im vorigen (S. 391) sind diejenigen Faktoren zusammengestellt 
worden, die bis jetzt in der Literatur als die Ursachen der Zeitfaktor- 
wirkungen angenommen worden sind. Von diesen sollen hier nur die 
Lichtatmung und solche Faktoren wie Inaktivierung und Anhäufung von 
Assimilaten behandelt werden, da die übrigen aus den angegebenen 
Gründen (vgl. S.391—395) in unserem Falle nicht in Betracht kommen 
können. 

A. Die Lichtatmung. 

In einer früheren Arbeit (1936, S. 346) habe ich gezeigt, daß die 
Flechten nach einer Lichtperiode mehr CO, abgeben als vor derselben, 
und es wurde die Vermutung ausgesprochen, daß eine im Licht statt- 
findende Atmungssteigerung eine Verschiebung der apparenten Assimi- 
lation bedingen könnte. Später ist diese Frage von FÖckLER (1938) 
untersucht worden (siehe unten). FÖCKLER gibt auch eine Zusammen- 
stellung der Arbeiten, die den Zusammenhang zwischen Atmung und 
Licht behandeln. Zusammenstellungen dieser Art sind auch bei BoEr 
(1927, S. 148) und van DER Paauw (1932, S. 522) zu finden. 

Um die Rolle der Lichtatmung als Zeitfaktor in der apparenten 
Assimilation bestimmen zu können, habe ich die Atmungsgröße meiner 
Objekte sowohl vor als unmittelbar nach der 10stündigen Assimilations- 
periode gemessen. Die beiden Größen werden als Dunkelatmung und 
„Lichtatmung‘‘ bezeichnet, obwohl die „Lichtatmung‘“ erst nach der 
Belichtung gemessen wurde und folglich nicht als identisch mit der 
reellen Lichtatmung betrachtet werden kann. Es zeigte sich meistens, 
daß die Lichtatmung stärker war als die Dunkelatmung. Der Unter- 
schied schwankte in den verschiedenen Versuchsreihen beträchtlich, 
und er schwankte auch in derselben Reihe, d. h. unter konstanten Außen- 
bedingungen von Tag zu Tag. Bei Usnea war die Lichtatmung in sämt- 
lichen Versuchsreihen um 57% (2—158) und bei Ramalina um 50% 
(25—120) höher als die Dunkelatmung. 

Dieser Unterschied zwischen Dunkel- und Lichtatmung spielt für die 
hier untersuchten Hemmungserscheinungen nur dann eine Rolle, wenn 
die Lichtatmung von Anfang der Belichtung an langsam ansteigt und 
dadurch eine Hemmung der Assimilation vortäuscht. Wie schon früher 
erwähnt wurde (S. 393), dürfte es vorläufig kaum möglich sein, zu ent- 
scheiden, ob die Zunahme der Lichtatmung langsam oder momentan 
einsetzt. 

FôcxLer (l.c. S. 74) hat gefunden, daß die Atmung narkotisierter 
Blätter während der Belichtung nicht gleichmäßig verläuft, sondern 
erst eine Steigerung, dann einen Abfall aufweist. Ein ausgeprägtes 
Optimum scheint jedoch nur in starkem Licht (Sonnenlicht) zu ent- 
stehen, während die Atmung in ,,stärkstem Lampenlicht“ (S. 74) mehr 

27* 
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gleichmaBig verläuft und kein derartiges Optimum ergibt. Da meine 
Versuche bei Lampeulicht angestellt worden sind, waren die Bedingungen 


eines Optimums wahrscheinlich nicht vorhanden, jedenfalls nicht bei 
den schwächeren Lichtstärken. 

Es kann folglich nicht bewiesen werden, daß die Lichtatmung die 
reversible Assimilationshemmung, wie sie hier bestimmt wurde, gar nicht 
beeinflußt. Aus folgenden Gründen dürfte aber der Einfluß der Licht- 
atmung nur unbeträchtlich sein, wenn er überhaupt vorkommt. 

Wäre die gefundene reversible Lichthemmung nicht durch eine 
Abnahme der reellen Assimilationsintensität, sondern durch eine Steige- 

rung der Lichtatmung bedingt, so wäre 
folgendes zu erwarten: 

1. Die Lichtatmung sollte anfangs 
langsam steigen und das Maximum erst 
nach mehreren Stunden erreichen, weil 
die Größen der Hemmung sich in dieser 
Weise verändern. VAN DER Paauws oben 
erwähnte Versuche zeigen jedoch, daß die 

* Lichtatmung am Anfang der Belichtung 

A ZW #% schnell ansteigt. 

Abb. 11. Dunkelatmung (ausgezo- 2. Die Lichtatmung sollte am Ende 
nern end Sa der Lichtperiode ihre maximale GréBe er- 
Gramm Trockengewicht bei 15°C. reichen, weil die Hemmung in den meisten 
no ine bi a ee Fällen dort am größten ist, und der Mehr- 

wert der Lichtatmung sollte der Größe der 
gefundenen Hemmung gleichkommen. Der Mehrwert der Lichtatmung 
beträgt aber bei Usnea durchschnittlich nur 35% der Größe Cer rever- 
siblen Hemmung und bei Ramalina nur 22%. 

3. Die in Punkt 2 besprochenen Größen der Lichtatmung sollten 
bei wachsender Lichtstärke ebenso wie die reversible Hemmung zu- 
nehmen. Dies trifft aber nicht zu, wie Abb. 11 zeigt. Der durchschnitt- 
liche Unterschied zwischen Dunkelatmung und Lichtatmung bei 15° 
wird mit erhöhten Lichtstärken nicht größer. 

Schließlich muß bemerkt werden, daß die erhöhte CO,-Abgabe nach 
Aufhören der Belichtung auch auf andere Weise erklärt werden kann. 
Nach SHArER (1938, S. 154) soll ein Blatt mehr CO, im Licht als im 
Dunkel enthalten, und der Mehrwert soll am Anfang der Belichtung 
aufgenommen, locker gebunden und beim Verdunkeln wieder abgegeben 
werden. Wenn der gefundene Unterschied in der CO,-Produktion vor 
und nach einer Lichtperiode durch eine derartige Bindung der CO, 
bedingt ist und folglich nichts mit den Atmungsgrößen zu tun hat, haben 
wir überhaupt keinen Grund mehr, von einer besonderen Lichtatmung 
zu sprechen, und die gefundene Erhöhung der CO,-Produktion nach 
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Aufhéren der Belichtung hat dann auch für die hier besprochenen Hem- 
mungsfragen keine Bedeutung. 

Aus dem Obigen ist zu schließen, daß es zwar nicht möglich ist, der 
„Lächtatmung‘‘ jede Bedeutung für das Entstehen der reversiblen Assimi- 
lationshemmung abzusprechen, daß sie aber nicht allein und nicht einmal 
als die hauptsächliche Ursache 
in Betracht kommen kann. 

FÖcKLER (Il. c., S. 89), der 
der Beziehung zwischen der 
Lichtatmung und dem ,,funk- 
tionellen Sonnenstich‘ eine Un- 
tersuchung gewidmet hat, konnte 
auch folgern, daB die ,,photische 
Hemmung“ der Assimilation 
durch die im Licht gesteigerte 
Atmung nicht ihre letzte Er- 
klarung findet. ,,Vielmehr er- 
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B. Inaktivierung. 

Es wurde oben (S. 392) er- 
wähnt, daß eine reversible Hem- 
mung oftmals als die Folge 
einer zufälligen Inaktivierung 


lux 
Abb. 12. a Die Beziehung zwischen Assimila- 
tion bei 15° am Anfang der Belichtung (I, em- 
pirische Werte, bestimmt im Herbst) und nach 
10 Stunden Belichtung (II, berechnet). Mg/Std/g 
apparente Assimilation + Dunkelatmung in 
pro Stunde und Gramm Trocken- 
gewicht. b Die Beziehung zwischen relativer 
Lichthemmung und Lichtstärke. Relative Licht- 


des Assimilationsmechanismus 
aufgefaßt worden ist. Meistens schen relativer Totalhemmung und Irreveraibler 
wird die Ursache dieser In- Hemmung (nach Tabelle 4). Usnea dasypoga. 
aktivierung nicht näher ange- 
geben, oder sie wird in einer Anhäufung von Reaktionsprodukten, vor 
allem Assimilaten, oder in einer Chloroplastenverlagerung gesucht. Es 
wurde auch (S. 393) hervorgehoben, daß es bis jetzt nicht gelungen 
ist, eine reversible Hemmung auf Veränderungen dieser Art zurückzu- 
führen, daß die Versuche im Gegenteil darauf hindeuten, daß wenigstens 
der Chloroplastenverlagerung keine solche Wirkungen zukommen. Wir 
wollen daher auch betreffs der Flechten näher untersuchen, ob es möglich 
ist, an diesem Punkt in der Frage weiter vorzudringen. Es soll deshalb 
zunächst ein Vergleich zwischen den gewonnenen Ergebnissen und der Ab- 
hängigkeit der Assimilation von Licht und Temperatur angestellt werden. 
Bei Usnea dasypoga wurde die Beziehung zwischen Assimilation 
und Lichtstärke im Herbst bestimmt, und zwar in den ersten Stunden 
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der Belichtungsperiode, um die Wirkungen der Lichthemmung môglichst 
auszuschlieBen. Die Ergebnisse dieser Messungen sind in Abb. 12a 
durch die mit I bezeichnete Kurve angegeben. Aus diesen GrôBen und 
aus den in Tabelle 4 angegebenen Größen der reversiblen Hemmung, 
die auch in Abb. 12b zusammengestellt sind, wurde die in Abb. 12a 
als II bezeichnete Lichtassimilationskurve berechnet. Sie zeigt die 

Beziehung zwischen Assimilation und 








= Y Lichtstärke am Ende der 10stiindigen 
Hs Belichtungsperiode. Der Unterschied 
zwischen I und II gibt folglich die 
A Größe der absoluten Lichthemmung pro 
2 pa L Belichtungsperiode an. Aus diesem Un- 
7 a terschied und aus der Form der Kurven 
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A A geht hervor, daß die absolute Lichthem- 
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§ mung bei konstanter Temperatur und 
LT wechselnder Lichtstärke keine Funktion 
7 - der Assimilationsintensität ist. 
a Die Beziehung zwischen absoluter 
„„Lichthemmung und Assimilationsinten- 
sität gestaltet sich aber anders, wenn 
wir diese Größen bei konstantem Licht 
# ZU und wechselnder Temperatur vergleichen. 
Dies geht aus Abb.13 hervor, wo die 
en en Temperaturabhängigkeit derAssimilation 
Met Lux am Anfang der Belich- zwischen 0 und 20°C, und zwar sowohl 
im Herbst) und nach 10 Stunden Be- am Anfang der Belichtungsperiode (empi- 
lichtung werd ye er >» vs rische Werte) als nach Erreichen der 
kelatmung in Milligramm proStunde maximalen Hemmung (berechnete Werte) 
RS er angegeben ist. Die relative Totalhem- 
mung wurde in dieser Berechnung gleich 
25% gesetzt (vgl. Abb. 9). In Abb. 13 steigt die absolute Hemmung mit 
der Größe der Assimilationsintensität, und die Lichthemmung könnte 
somit als eine Funktion der Assimilationsintensität gedeutet werden. 

Suchen wir jetzt nach einer Hypothese, um die Natur der Licht- 
hemmung zu erklären, so muB also den folgenden Versuchsergebnissen 
Rechnung getragen werden. 

A. Bei konstanter Temperatur und wechselnder Lichtstärke ist die 
absolute Lichthemmung keine Funktion der Assimilationsintensität 
(Abb. 12a). Die relative Lichthemmung ist auch keine Funktion der 
Assimilationsintensität (Abb. 12a und b), sie ist aber der Lichtstärke 
proportional (Abb.9b) und wächst binnen gewisser Grenzen mit der 
Dauer der Belichtung (vgl. z. B. Abb. 7—8). 

B. Bei konstantem Licht und wechselnder suboptimaler Temperatur 
scheint die absolute Lichthemmung eine Funktion der Assimilations- 
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intensität zu sein (Abb. 13). Die relative Lichthemmung wird aber von 
der Temperatur nicht beeinflußt (Abb. 9). 

Als Erklärung der obigen Tatsachen dürften wohl nur die folgenden 
zwei Hypothesen in Betracht kommen können: 1. Entweder wird die 
Aktivität irgendeines mitwirkenden Faktors vermindert, oder 2. werden 
hemmende Substanzen durch die Photosynthese erzeugt. 

Beide Annahmen erklären befriedigend die unter Punkt B angebenen 
Tatsachen. Wegen der unter A angeführten Beziehungen scheidet aber 
die zweite der obigen Hypothesen aus, und zwar aus folgenden Gründen: 

Falls hemmende Substanzen durch die Assimilation gebildet werden, 
würde ihre Bildung bei wechselnder Lichtstärke in erster Linie nicht 
mit der Lichtstärke, sondern mit den dadurch verursachten Verände- 
rungen der Assimilationsintensität einhergehen. Die absolute Hemmung 
würde z.B. bei den höheren Lichtstärken, bei denen die Assimilation 
gegen Änderungen der Belichtung unempfindlich ist (Abb. 12a I), 
gleichfalls gegen solche unempfindlich sein. Die absolute Hemmung 
steigt aber auch hier mit der Lichtstärke an (Abb. 12 a), und die relative 
Lichthemmung ist der Lichtstärke proportional (Abb. 12 b). 

Durch die erste Annahme werden aber auch die unter A angegebenen 
Beziehungen befriedigend erklärt, weil die Proportionalität zwischen 
relativer Lichthemmung und Lichtstärke dabei als die Folge einer in- 
aktivierenden Wirkung des Lichtes auf die in der Photosynthese teil- 
nehmenden Agentien aufzufassen ist. 

Werden andererseits die unter B angegebenen Tatsachen nach dieser 
Hypothese erklärt, so zeigt es sich, daß die Abhängigkeit der absoluten 
Hemmung von der Assimilationsintensität nur scheinbar ist. Denn an- 
genommen, daß irgendein mitwirkender Faktor zum Teil inaktiviert 
wird, so bestimmt der übriggebliebene Rest über den Stärkegrad der 
Photosynthese. Bei konstantem Licht und konstanter Versuchsdauer 
ist die Größe dieses Teiles konstant, seine Wirkung wird aber durch die 
Temperatur normal beeinflußt, und die Temperaturkurve der Assimi- 
lation (Abb. 13) weist daher die normale Gestalt auf, sie ist aber um 
so viel gesenkt worden, als der Wirkung des inaktivierten Teiles ent- 
spricht. Die Ursache der Hemmung ist somit keine Folge der Photo- 
synthese, sondern entsteht ohne deren Mitwirkung. 

Aus der Abhängigkeit der Lichthemmung von Licht und Temperatur 
kann folglich geschlossen werden, daß die Hemmung nicht durch eine 
Produktion von Substanzen, z. B. von Assimilaten, verursacht wird, sondern 
daß sie durch Reaktionen entsteht, die eine oder mehrere Komponenten 
des Reaktionssystems zum Teil, und zwar je nach dem Stärkegrad und der 
Wirkungsdauer des Lichtes, außer Funktion setzen. Es kann sich um eine 
Inaktivierung oder einen Verbrauch der wirksamen Agenzien handeln. 
Liegt eine Inaktivierung vor, so rührt sie nicht von Assimilationspro- 
dukten her. 
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Aus dem Umstand, daß die relative Lichthemmung der Lichtstärke pro- 
portional ist, von der Temperatur aber unbeeinflußt bleibt (S. 410), kann 
auf eine photochemische Natur der Hemmung geschlossen werden. 


In der photochemischen Hemmung der Assimilation haben wir dann 
eine Erscheinung, die der photochemischen Reaktion analog ist, die 
nach WARBURGs (1928, S. 289) Theorie eine Teilreaktion der Photo- 
synthese bildet. 


Ob die hemmende Wirkung und die fördernde Wirkung des Lichtes 
in Reaktionen und Agenzien etwas gemeinsam haben, wissen wir nicht. 
Die Merkmale der hemmenden Wirkung sind noch nicht geniigend 
bekannt, um eine Identifizierung der Reaktion zu gestatten. Es kénnen 
daher nur Vermutungen ausgesprochen werden, z.B. die folgende: Da 
die Lichthemmung keine Wirkung der photosynthetischen Abläufe ist, 
bleibt nur die Möglichkeit übrig, ihre Ursache in dem Zustand des plas- 
matischen Systems oder in Reaktionen, von denen die photosyntheti- 
schen Abläufe abhängen, zu suchen. Wird z. B. angenommen, daß die 
Photosynthese von den inneren Grenzflächen abhängig ist (vgl. War- 
BURG 1928, S. 336), und ferner, daß die kolloidale Struktur der Chloro- 
plasten durch das Licht derart v&rändert wird, daß Dispersion und innere 
Fläche an Größe abnehmen, so würde das Licht tatsächlich Hemmungs- 
erscheinungen bewirken, wie sie im vorigen gefunden worden sind. 
VAN DER PAAUW (1932, S. 594) hat sich über die Entstehung der Licht- 
induktion der Kohlensäureassimilation in derselben Richtung aus- 
gesprochen. Er weist auf die Möglichkeit hin, daß das Licht eine Ver- 
änderung der Protoplasmastruktur bewirken könnte. 


Für eine Hypothese dieser Art sprechen zur Zeit folgende Tatsachen: 
Nach der Anschauung Warsures (1928, S. 425) sind die Chromato- 
phorenfarbstoffe mit dem farblosen Gerüst des Chromatophors zu einem 
festen Adsorbens verbunden, an dessen Grenzflächen gegen den farb- 
losen wässerigen Inhalt des Chromatophors die Kohlensäure adsorbiert 
wird. LUNDEGÂRDH (1924, S. 73) findet es jedoch fraglich, ob das Ad- 
sorbens als fest aufgefaßt werden kann, da sich die Chlorophyllkörper 
„wie eine Flüssigkeit von zäher Konsistenz verhalten“. Sieht man 
von dieser Frage der Natur des Absorbens ab, so kann sich die 
Ansicht WARBURGs darauf stützen, daß gewisse oberflächenaktive 
Stoffe, wie die Narkotica, das Assimilationsvermögen reversibel auf- 
heben (WARBURG, 1. c. S.336, 424). Dies spricht zugunsten der An- 
nahme, daß die Kohlensäureassimilation eine Oberflächenreaktion ist. 
Jeder Faktor, der die Dispersion der Chloroplastenkolloide verändern 
kann, wird daher die Größe der inneren Grenzfläche der Chloroplasten 
und somit auch das Assimilationsvermögen verändern. Zu dieser Auf- 
fassung stimmt die von SCHMALFUSS (1936) und Prrson (1937) geäußerte 
Ansicht, daß der Momentananstieg der Assimilation bei Kaligaben durch 
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eine primäre Wirkung des Kaliums auf die kolloidalen Strukturen des 
photosynthetischen Apparates bedingt sein kann. 

Zwar ist noch nicht nachgewiesen worden, daB das Licht die kolloidale 
Struktur der Chloroplasten beeinfluBt. Man kennt aber solche Wir- 
kungen in anderen Medien. WEBER (1929) konnte zeigen, daB das Proto- 
plasma belichteter Mesophyllzellen einen wesentlich héheren Viskositäts- 
grad als das verdunkelter Mesophyllzellen aufweist, und daB das Licht 
daher eine Erhöhung der Viskosität bewirkt. LEPESCHKIN (1930) hat 
bei beschatteten und unbeschatteten Blatt-Teilen' auch Permeabilitats- 
unterschiede festgestellt. Endlich hat Pyrkoscu (1936) gezeigt, daß 
viele lyophile Kolloide durch ultraviolette Bestrahlung verändert werden, 
und daß derartige Veränderungen in Milch auch im sichtbaren Licht 
einer 200-Wattlampe sowie im monochromatischen Licht entstehen. 
PyrKkoscH sucht auch durch Veränderungen dieser Art die Wirkungen 
des Lichtes auf die Stomataschließzellen zu erklären. Vgl. auch Liss- 
RAUER (1927, S. 556). 


2. Die Temperaturhemmung. 


Über die Natur der temperaturbedingten Hemmung wissen wir, 
daß die Hemmung bei optimaler Temperatur einsetzt, mit der über- 
optimalen Temperatur ansteigt (S. 410), daß sie nicht reversibel ist, 
und ferner, daß sie auch im Dunkeln verläuft (S. 410) und folglich nur 
sekundärer Natur ist. Es kann weiter angeführt werden, daß die Tempe- 
raturhemmung wenigstens bei Usnea stets mit Desorganisationserschei- 
nungen verbunden ist, und daß sie daher wahrscheinlich ihren Grund 
in destruktiven Vorgängen hat. Bei Temperaturen von 25° und aufwärts 
traten Fsrbenveränderungen auf, die Pflanzen wurden braun, und das 
Wasser der Assimilationskammer wurde auch braun gefärbt. Die Ver- 
änderungen zeigten sich bei 25°C schon nach Verlauf eines Tages, bei 
28° noch früher, und sie wurden mit der Dauer des Versuches stärker. 
Aus diesen Veränderungen ist zu schließen, daß die Temperaturhemmung 
mit Desorganisationserscheinungen verbunden ist und in ihnen ihren 
Grund hat. 

Temperaturschädigungen ähnlicher Art sind bei den Meeresalgen 
von LAMPE (1935, S. 540) untersucht worden. Der Abschwächung der 
Assimilation ging eine morphologische Schädigung parallel, die sowohl 
makro- wie mikroskopisch sichtbar war. 

Daß die Hemmung bei optimalen Temperaturen einsetzt, und daß 
sie destruktiver Art ist, bestätigt wenigstens zum Teil die BLACKMANsche 
Hypothese, daß das Temperaturoptimum der Assimilation als die Folge 
einer negativen Temperaturwirkung entsteht. Die Versuche, die BLACK- 
MAN (1905, S. 284) als Stütze für seine Hypothese vorgeführt hat, wurden 
alle in Licht vorgenommen, und sie geben daher keine Auskunft über 
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die Frage, ob bei der Hemmung die Temperatur in die photosyntheti- 
schen Reaktionen unmittelbar eingreift, oder ob die Hemmung nur 
sekundärer Natur ist. Daß sie aber tatsächlich sekundärer Natur ist, 
geht aus dem Obigen hervor. 


Zusammenfassung. 

Der Tagesgang der Photosynthese wurde bei Hafer unter natiir- 
lichen AuBenbedingungen und bei Flechten unter Konstanthalten der 
AuBenbedingungen untersucht. 

1. An wolkigen Tagen, wenn das Licht gedämpft und die Temperatur 
mäßig war, zeigte die Assimilation der Haferpflanzen einen Tagesgang, 
dessen Veränderungen als die Folgen der positiven Wirkungen von Licht 
und Temperatur aufgefaßt werden können. An heiteren und warmen 
Tagen aber war ein Assimilationsverlauf zu verzeichnen, der den Ver- 
änderungen von Licht und Temperatur nicht mehr folgte, sondern 
meistens gegenläufig war. Da die Erklärung dieser gegenläufigen Ver- 
änderungen nicht in Stomataschwankungen gesucht werden kann — 
sämtliche Assimilationsgrößen wurden auf eine gemeinsame Stomata- 
weite umgerechnet —, könnerr sie nur als Folgen von licht- und tempe- 
raturbedingten Hemmungen aufgefaßt werden. 

2. Usnea dasypoga und Ramalina farinacea wurden unter Konstant- 
halten der Außenbedingungen untersucht. Es stellte sich dabei zu- 
nächst heraus, daß die Assimilationsintensität keine konstante Größe 
ist, sondern meistens von Stunde zu Stunde absinkt. Durch kurzdauernde 
Versuche (einige Stunden) und durch Versuche, die nur den einen der 
beiden Außenfaktoren variierten, konnte nicht entschieden werden, 
ob die Ursache der Hemmung in einer Temperatur- oder in einer Licht- 
wirkung liegt. 

3. Wir untersuchten daher die Flechten unter Konstanthalten sowohl 
der Temperatur bei verschiedenen Lichtstärken als auch der Lichtstärke 
bei verschiedenen Temperaturen, und zwar bei den folgenden Kom- 
binationen der beiden Faktoren: bei 15° und 4000, 16 000, 32 000 sowie 
48 000 Lux; bei 5°, 10°, 20°, 25° und 16 000 Lux; bei 25° und 4000 sowie 
32 000 Lux. 

Die Objekte der einzelnen Versuchsreihen wurden 6 Tage lang un- 
unterbrochen in den Assimilationskammern gehalten und mit 10 Stunden 
Licht und 14 Stunden Dunkel pro Tag behandelt. Gleichzeitig wurden 
sowohl der Tagesgang der Assimilation als die Reversibilität der Ver- 
änderungen verfolgt. 

4. Als Maß der Hemmung wird der maximale Abfall der Assimi- 
lationsintensität während der Lichtperiode gewählt. Er wird in Pro- 
zenten der mittleren Assimilationsintensität derselben Periode aus- 
gedrückt und in dieser Form ‚relative Totalhemmung‘‘ genannt. Die 


Licht- und Temperaturh ag in der Kohl = à dt 419 





relative Totalhemmung konnte in zwei Komponenten aufgelöst werden, 
und zwar eine lichtbedingte, die „relative Lichthemmung‘, und eine 
temperaturbedingte, die ‚relative Temperaturhemmung“. 

5. Der Wirkungsbereich der Temperaturhemmung ist durch die Lage 
des Temperaturoptimums der Assimilation (bei Usnea und Ramalina 
im Herbst etwa 20°C) bestimmt. Die Temperaturhemmung fängt erst 
bei den optimalen Temperaturen an, sie steigt mit der Temperatur schnell 
an, sie ist im Dunkeln irreversibel und tritt im Dunkeln ebenso schnell auf 
wie im Licht. 

6. Aus dem Umstand, daß die Leistungskraft des Assimilations- 
systems bei überoptimaler Temperatur auch im Dunkeln verschwindet, 
wurde geschlossen, daß die Temperaturhemmung auf die Photosynthese 
nicht direkt einwirkt, sondern daß sie sekundärer Natur ist. Da Desorgani- 
sationserscheinungen bei den überoptimalen Temperaturen allmählich 
eintreten, dürfte der Mechanismus der irreversiblen Hemmung destruktiver 
Art sein. 

7. Die relative Lichthemmung, die bei einer Beliehtung von 4000 bis 
48000 Lux während 10 Stunden pro Tag untersucht wurde, erweist 
sich während einer folgenden 14stündigen Dunkelperiode als ganz reversibel. 
Ihre Größe ist der Lichtstärke proportional und sie bleibt von der Tempe- 
ratur unbeeinflußt. Bei optimaler und überoptimaler Temperatur summiert 
sich die Wirkung der Lichthemmung mit derjenigen der Temperatur- 
hemmung. 

8. Die gefundene Lichthemmung der Assimilation ist nicht durch 
Veränderungen der Lichtatmung vorgetäuscht. Wenn die Lichtatmung 
beim Entstehen des Abfalls der CO,-Aufnahme überhaupt mitbeteiligt 
ist, diirfte sie nur eine untergeordnete Rolle spielen. 

Aus der Abhangigkeit der Lichthemmung von Licht und Temperatur 
konnte geschlossen werden, daB die Lichthemmung durch Reaktionen 
entsteht, die eine oder mehrere Komponenten des Reaktionssystems 
zum Teil, und zwar je nach dem Stärkegrad und der Dauer des Lichtes, 
auBer Funktion setzen. Es handelt. sich um eine Inaktivierung oder 
um einen Verbrauch der wirksamen Bedingungen oder Agenzien, nicht 
aber um eine durch die Photosynthese bewirkte Produktion von hem- 
menden Substanzen. Die Ursache der Lichthemmung ist keine Folge 
der Photosynthese. 

Aus dem Umstand, daß die relative Lichthemmung der Lichtstärke 
proportional ist, durch die Temperatur aber keine Beeinflussung erfährt, 
wurde auf eine photochemische Natur der Lichthemmung geschlossen. 
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UNTERSUCHUNGEN 
ZUR JUNGEREN VEGETATIONSGESCHICHTE IM OBERHARZ. 


Von 


F. Fırsas, H. Loserr und Fr. Broman?. 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Oktober 1939.) 


1. Die Walder im Oberharz wihrend der letzten 2000 Jahre. 


Uber die Ausbildung und die natürlichen Grenzen der Fichtenstufe 
im Oberharz sind im Laufe der Zeit sehr verschiedene Ansichten geäußert 
worden, je nachdem, wieweit das heutige oberhalb von 500—600 m 
völlig von der Fichte beherrschte Waldbild oder aber waldgeschichtliche 
Quellen schriftlicher oder paläontologischer Art herangezogen und gegen- 
einander abgewogen wurden: zwischen 500 und 900 m schwanken die An- 
gaben für die untere Grenze der natürlichen Fichtenstufe. 

Im „herzynischen Florenbezirk‘ hat DRUDE (1902), zum Teil im Anschluß an 
VOoIGTLÄNDER, die untere Grenze der natürlichen Fichtenstufe (oberer herzynischer 
Fichtenwald) bei 750 m gezogen (8.601) ? und betont (S. 494, Anmerkung 2), daß 
die Bestandesgrenze der Buche auch in historischer Zeit kaum höher als 800 m ge- 
legen haben könne. Zwischen 600—750 m unterschied er ein Grenzgebiet zwischen 
dem unteren, aus Laub- und Nadelhölzern gemischten, und dem oberen herzynischen 
Wald. Bei 1000 m errreiche der geschlossene Fichtenwald seine obere klimatische 
Grenze, über die hinaus Krüppelformen des Baumes, einzeln oder gruppenweise, 
bis fast auf den Gipfel des Brockens (1142 m) vordringen. 

Das Bild, das DENGLER auf Grund eingehender historischer Untersuchungen 
1912 und 1913 entwarf, weicht von diesen Auffassungen in einigen Punkten ab. 
Wohl ist auch nach ihm die Waldgrenze um 1000 m klimatisch, und zwar durch 
die mechanische Wirkung des Windes bedingt: mindestens seit 300 Jahren bietet 
die Vegetation des Brockengipfels, wie mehrere Urkunden lehren, im wesentlichen 
das gleiche Bild wie heute. Aber schon für die Zeit um 1700, für die eingehende 
Forstb ib und zum Teil auch Karten vorliegen, vermißt er eine klare 
Stufengliederung, da schon damals in einem inneren, das Brockenmassiv und die 
Clausthaler Hochfläche umfassenden Gebiet, reine Fichtenwälder selbst zwischen 
500—600 m herrschten, während sich nördlich und südlich davon ein breites Misch- 
waldgebiet anschloß, wo die Buche noch bis 800 m reichlich auftrat. DENGLER hält 
dieses von einer streng stufenmäßigen Scheidung abweichende Bild für eine Folge 
der eigenartigen Massenerhebung des Gebirges. Heute stehen die höchsten reinen 
Buchenbestände bei 740 m. Vereinzelte Buchengruppen sind, allerdings sehr 
spärlich, auch noch um 800 m vorhanden, und blühende Bäume und Keimpflanzen 


1 Ausgeführt 1936 mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
und 1938 mit Unterstützung der Reichsarbeitsgemeinschaft für Raumforschung. 
Beiden Stellen möchten wir auch hier unseren Dank aussprechen. 

2 S.51 gab er allerdings 650 m als untere Grenze der oberen (Fichten-) Wald- 
stufe an. 
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unter der Bismarckklippe bei 890 m lehren, „‚daß Samenreife und Keimung als erste 
Vorbedingungen der natürlichen Verbreitungsfähigkeit in den Lagen zwischen 800 
bis 900 m auch heute noch durchaus vorhanden sind.“ Stark verkrüppelte Buchen 
stehen schließlich auf der windausgesetzten Spitze des Wurmberges sogar bei 968 m. 
Die letzten Vorposten der Buche stehen also auch heute noch in hohen Lagen. Dafür, 
daß sie in historischer Zeit noch höher hinaufgereicht hätten, gibt es aber keine 
Belege. Auch 1935 gibt DENGLER die obere Buchengrenze im Harz bei etwa 800 m an. 

Die Zahlen DENGLERs sind öfters wiedergegeben worden. Wir finden sie unter 
anderem bei MARKGRAF, 1932; RuBNER, 1934; HuEcK, 1936, und ihnen entsprechend 
geben MARKGRAr die natürliche obere Buchenwaldgrenze bei 740 m, Huxck die untere 
Grenze des reinen Fichtenwaldes bei 750—800 m an. Auf der Karte der natürlichen 
Vegetation im „Atlas des Deutschen Lebensraums‘“ verzeichnet Hvzck (1937) 
allerdings die Vorherrschaft reinen Fichtenwalds auch für ausgedehnte Gebiete 
zwischen 600—800 m und auch unter 600 m. 

Sehr tief hat Töxen zunächst die natürliche Grenze zwischen der Buchen- 
und der Fichtenwaldstufe gezogen. 1932 und 1933 sagt er, daß die Buchenwald- 
stufe nur ein schmales Band etwa zwischen 300—500 m bilde und die Klimaxstufe 
des natürlichen Fichtenwalds bis etwa 500 m herabreiche. Diese natürliche Grenze 
sei auch eine Grenze der Bodenprofile: zwischen dem AC-Profil der Buchen- und dem 
ABC-Profil der Fichtenwaldböden. Später überzeugen ihn aber die waldgeschicht- 
lichen Befunde (1937), daß die Fichtenwälder des Oberharzes auch noch über 600 m 
ihr Dasein großteils dem Menschen verdanken dürften, die natürliche Grenze 
zwischen der Fichten- und der Buchenwaldstufe also wesentlich höher gelegen haben 
dürfte als heute. Doch sei es weder soziologisch noch bodenkuï«lich möglich, sie 
aufzufinden. 

Schließlich hat .AICHINGER (1937, S. 115) die Vermutung ausgesprochen, daß 
auch im Harz, ähnlich wie dies nach seiner Auffassung im Südschwarzwald der Fall 
ist, die sog. Klimaxfichtenwälder ihr Dasein nur menschlichen Einflüssen verdanken. 

Die schon 1902 von DRUDE (8.105) ausdrücklich vertretene, im 
neueren soziologischen Schrifttum — im allgemeinen sicher mit Recht — 
im Vordergrund stehende Auffassung, daß sich die natürliche Gliederung 
der Wälder auch heute noch aus ihrer Vegetation ableiten lasse, scheint 
also im artenarmen Oberharz zu versagen. Hier werden vegetations- 
geschichtliche Untersuchungen für ein befriedigendes Verständnis der 
heutigen Vegetationsgliederung unerläßlich. 

Solche sind seit DENGLER vor allem durch die pollenanalytischen Moorunter- 
suchungen HesmERs (1928) beigebracht worden. HESMER hat im Oberharz 7 Hoch- 
moore untersucht und folgende Stufen der nacheiszeitlichen Waldentwicklung ge- 
funden: 1. Kiefern-Birkenzeit. — 2. Hasel-Eichenmischwald-Kiefernzeit. — 3. Fich- 
ten-Eichenmischwald-Haselzeit. — 4. Buchenzeit. — 5. Fichtenzeit. Während der 
Buchenzeit ist in den zwischen 780—1000 m gelegenen Mooren der Pollen der Buche 
im Durchschnitt doppelt bis 3fach so häufig wie der der Fichte. Hzsmer hält es 
für sicher, daß damals Buchenwälder die Moore umstanden haben, und reine Be- 
stände noch in Höhen über 1000 m gediehen. Er folgert daraus, daß die Tempe- 
raturen noch erheblich über den heutigen lagen und verlegt daher diese Buchenzeit 
noch ganz ins Subboreal, in die späte Wärmezeit (Ende der jüngeren Steinzeit, 
Bronzezeit). Die folgende Verdrängung der Buchenwälder durch die Fichte sei 
allmählich erfolgt, wahrscheinlich durch einen ausgeprägten Temperatursturz 
eingeleitet. Sie war nach HEsmEr noch nicht zum Stillstand gekommen, als die 
Forstwirtschaft zu einer noch weiter gehenden Begünstigung der Fichte führte, die 
somit wahrscheinlich auch ohne Zutun des Menschen, wenn auch langsamer, ein- 
getreten wäre. 














424 F. Firbas, H. Losert und Fr. Broihan : 
Gegenüber der Datierung HesMERs ist schon von Kocx (1929, S. 64), Schmitz 
(1929, S. 690) und Jann (1930, S. 20) darauf hingewiesen worden, daß nach einem 
Vergleich der Harzdiagramme mit andern mitteleuropäischen Diagrammen auch 
die Buchenzeit des Harzes im wesentlichen subatlantisch, also nachwärmezeitlich 
(etwa von 500 v. Chr. an) sein muß. Dies ist mit der zunehmenden Verdichtung des 
pollenanalytischen Untersuchungsnetzes immer wahrscheinlicher geworden. Da 
wir nun für die Nachwärmezeit keine zuverlässigen Belege für eine immer weiter 
fortschreitende Klimaverschlechterung besitzen, wurde von FIRBAS in einem bei der 
Tagung der Arbeitsgemeinschaft für forstliche Vegetationskunde 1936 in Hannover 
gehaltenen, nicht verôffentlichten Vortrag darauf hingewiesen, daB die natürliche 
obere Grenze der Buchenwälder im Oberharz auf Grund der Pollendiagramme 
HEsMERs nicht unter 900 m gesucht werden dürfe. Da aber DENGLER schon für die 
Zeit um 1700 ein reichlicheres Vorkommen der Buche selbst in den randlichen 
Gebieten des Oberharzes nur bis 800 m nachweisen konnte, während der innere 
Teil schon damals von der Fichte beherrscht wurde, dürfte die Begünstigung der 
Fichte durch den Menschen im Harz also schon sehr früh eingesetzt haben. 


Die Berücksichtigung der Getreidepollen bei der Pollenanalyse ge- 
stattet nun heute, die Veränderungen des Waldbildes während der Sied- 
lungszeit eines Gebietes scharf zu erfassen (FIRBAS, 1937). Es erschien 
daher lohnend, weitere Pollendiagramme aus den Mooren des Oberharzes 
zu gewinnen und den Verlauf der Buchen- und der Fichtenkurve mit jenem 
der Getreidekurve zu vergleichen’. Darüber sei im folgenden berichtet. 


a) Die Pollendiagramme und ihre Datierung. 
Untersucht wurden insgesamt 22 Moorprofile und 10 Rohhumuspro- 
file aus Höhen zwischen 800—1095 m, und zwar 6 durch BROIHAN und 


1 Uber die Bestimmung des Getreidetyps vgl. Fırzas (1937). Als Beispiel für 
die Größenvariation seien hier die Werte mitgeteilt, die sich aus der Messung aller 
Gramineen-Pollenkörner in jenen Proben des Profils 1 (Radauer Born) ergaben, in 
denen Getreidetypen auftraten (1 Teilstrich = 2,3 u): 


Teilstriche . 7 8 9 10 11 12 13.14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 
Anzahl. .. 1 5 25 47 33 22 4 2 — 110 4 9 12 9 2 1 


Die groBen Getreidetypen sind also in diesem Fall von den kleinen Wildgrastypen 
besonders deutlich abgesetzt. 

Daß die Bestimmung des Getreidepollens und die Auswertung der Kurve mit 
Sorgfalt geschehen muB, wurde in der genannten Arbeit im Hinblick auf eine Mit- 
teilung von Jonas und BENRATH besonders betont. Die Verfasser glaubten, auf 
meine Kritik in außergewöhnlich polemischer Weise antworten zu müssen (in FEDDE: 
Rep. spec. nov. Beih. 101, 26—32 [1938]). Sie entschuldigen dabei ihre Arbeitsweise 
damit (S. 32), daß mein Bestreben wohl darauf gerichtet gewesen sei, „‚absolut zu- 
verlässige Grundlagen für die Pollenforschung zu bekommen, da von diesen die An- 
erkennung derselben abhängig ist“. Ihnen aber ,,kam es nicht so sehr auf Anerken- 
nung an, als auf den Fortschritt‘. Sie scheinen also eine zuverlässige Arbeitsweise 
für entbehrlich zu halten. Da ich meine Kritik in keiner Weise widerlegt sehe, habe 
ich hier nur den Vorwurf zurückzuweisen, daß ein Vergleich der Maße meiner 
Abb. 1 mit der Tabelle 1 „grobe Fehler“ erkennen lasse. Ich habe die Abbildung 
nochmals üft und finde, daß alle Pollenbilder in den Größenbereich fallen, 
der nach Tabelle 1 zu erwarten ist. Die Verfasser haben sich also versehen (FIRBAS). 
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26 durch Loseer. Ihre Lage ist in Abb. 1 verzeichnet. Da nach HESMER 
in dem Moor am Radauer Born auch sehr alte Schichten zu erwarten 
waren, wurde hier zunächst ein sehr dicht gezähltes Hauptdiagramm ge- 
wonnen. An dieses konnten dann die andern leicht angeschlossen werden. 
Danach und nach den älteren Diagrammen HESMERs wurde eine schärfere 
Gliederung der nacheiszeitlichen Waldentwicklung im Oberharz auf- 
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Abb. 1. Höhenschichtenkarte des Brockcngebietes (Gelände unterhalb 800 m schraffiert, 
Hochmoore punktiert umrissen) und Lage der untersuchten Profile. 1 Radauer Born, 
2—12 Brockenfeld, 13—16 Brockenmoor, 17—20, 32 Hangmoor am Königsberg, 24—27 
Kammoor am Königsberg, 28, 29 Nordwesthang des Brockens, 31 Achtermann. 





gestellt, von der uns hier nur die jüngeren Abschnitte seit Beginn der 
Buchenausbreitung interessieren, es sind (vgl. Tabelle 1 und Abb. 2 u. 3): 

VII. Eichenmischwald-Fichtenzeit. Es herrschen die Pollen des Eichen- 
mischwalds (Eiche, Linde, Ulme, Esche) und der Fichte vor, und zwar 
ist in einem älteren Abschnitt (a) der Eichenmischwald wesentlich häufiger 
als die Fichte, in einem jüngeren (b) sind beide gleich häufig oder die 
Fichte häufiger als der Eichenmischwald. Auch die Hasel ist sehr reich- 
lich vertreten. 

Die Buche findet sich zunächst nur in Spuren, in b liegt dann ihre 
empirische Grenze (der Beginn der geschlossenen Kurve), an der Wende 
zu VIII beginnt deren Anstieg. 


Planta, Bd. 30. 28 
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VIII. Fichten-Eichenmischwald-Buchenzeit. Eine Übergangszeit. Zu- 
nächst sinkt die Kurve der Fichte, dann die des Eichenmischwalds ab, 
der bereits zum größten Teil aus Eichen besteht; zeitweise wird der 
Eichenmischwald also wieder häufiger als die Fichte. Gleichzeitig steigt 
die Fuchenkurve an. Sie erreicht an der Wende zur folgenden Zeit ihr 
erstes Maximum, und gleichzeitig unterschreitet die während des ganzen 
Abschnitts absinkende Coryluskurve in den tieferen Lagen endgültig die 
10% Grenze. (In den Gipfellagen, wo die Pollen der Bäume aus tieferen 
Lagen relativ gefördert sind, liegt sie manchmal auch weiterhin etwas 
höher.) Auch die Hainbuche erreicht in dieser Zeit ihre empirische 
Grenze. Erste (spärliche) Funde von Getreidepollen. 

IX. Buchenzeit. Die Buche herrscht vor, die Fichte ist nicht viel 
häufiger als der Eichenmischwald, der zum größten Teil aus Eichen be- 
steht. Der Haselpollen liegt vielfach unter 10%, der Erlenpollen zwischen 
10—20%. (In den Gipfellagen sind beide etwas häufiger.) In sehr 
geringen Mengen, aber etwa in !/,—!/, aller Proben ist die Tanne zu finden. 
In den jüngeren Teil dieses Abschnittes fällt ein Hainbuchen- und em 
besonders hoher Buchengipfel. Getreidepollen sind nur in sehr geringen 
Mengen in weniger als !/, der Proben vertreten. Die empirische Getreide- 
grenze ist erst die Grenze zum folgenden Abschnitt, der 

X. Siedlungszeit. Sie ist durch Getreidewerte von einigen Prozenten 
in fast allen Proben, durch zunehmende Ausbreitung der Fichte bei gleich- 
zeitigem Rückgang der Buche und im Vergleich zu IX auch durch ge- 
ringere Erlenwerte ausgezeichnet. Es lassen sich 2 Unterabschnitte 
unterscheiden. 

a) Ältere Siedlungszeit ( Buchen-Fichtenzeit). Buche und Fichte sind 
etwa gleich häufig; im Durchschnitt ist die Buche sogar noch häufiger 
als die Fichte. Die Kurven beider Bäume können sich mehrfach tiber- 
schneiden, und zwar scheinen mit großer (aber keineswegs durchgehender) 
Regelmäßigkeit auf ein erstes Buchenübergewicht (x) ein vorüber- 
gehender Anstieg oder sogar schon eine Vorherrschaft der Fichte (ß) 
und dann wieder ein Buchengipfel (y) zu folgen (vgl. Abb. 3). Der Eichen- 
mischwald ist in tieferen Lagen noch etwa gleich häufig wie die Kiefer, 
in höheren macht sich manchmal bereits eine Förderung der Kiefer be- 
merkbar. 

b) Jüngere Siedlungszeit (Fichtenzeit). Die Grenze ist durch die letzte 
Überschneidung von Fichte und Buche gegeben, die Fichte herrscht 
von nun an über die Buche. Doch scheint einem ersten Fichtengipfel (4) 


Ans --Pisn Abies -+-Fagus Corpus Bet Sci --Ahus 
--£MW  —-Coylus —Quercus ---Ila ~~ -Umus frais ->-Gramisen ->-Üjperacsen 
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Abb. 2. Profil 13, Pollendiagramm aus dem Brockenmoor bei 1000 m. 
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F. Firbas, H. Losert und Fr. Broihan: 


Tabelle 1. Pollenmittelwerte (in Prozenten) für die 
Zeit Pi Pe Ab Fa Car | Qu Ti 


Jüngere Siedlungszeit (Xb) . | 19,3 | 42,8 | 0,09 | 12,6 | 1,6 | 7,4 | 0,18 
Altere Sie (Xa). . | 14,2 | 19,2 | 0,26 | 31,6 | 4,3 | 7,3 | 0,25 
Buchenzeit (IX) . . . . .. 11,7 | 15,1 | 0,26 | 37,3 | 3,6 6,1 





























ein nochmaliger geringer Riickgang oder Stillstand der Fichtenausbrei- 
tung zu folgen (£), an den dann der endgiiltige Steilanstieg der Kurve 
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Abb. 3. Profil 32, Pollendiagramm der jüngeren Schichten aus dem Hangmoor am Königs- 

berg bei 1020 m. Das rechte Teildiagramm gibt nochmals die Kurven der Fichte und Buche 

wieder, die waagrechten Striche geben die Schwankung der Werte bei 2 Zählungen von 
je 100 Baumpollenkörnern an. 


anschließt (£). Der Eichenmischwald, fast ausschließlich Eiche, wird 
ebenfalls stark zurückgedrängt und bleibt in allen Lagen hinter der Kiefer 
zurück. Diese ist zunächst noch weniger oder gleich häufig als die Buche, 
später wird sie aber häufiger. 

Nahe der Grenze Xa/X b liegen vielfach Birken- und Ericaceengipfel. 


Tannenpollen wurde in Oberflächenproben weder von HESMER, 1928, noch 
von Firsas, 1934, gefunden, seine Häufigkeit muß, trotzdem die Tanne angepflanzt 
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jüngeren Abschnitte der Waldgeschichte im Oberharz. 























vl Fra Be Al Sal I EMW Co Getr. | Proben | Moore 
0,20 | 0,10 | 10,9 4,2 | 0,6 7,9 3,9 4,52 60 8 
0,61 | 0,24 | 13,2 7,9 | 0,92 8,4 7,4 2,84 43 6 
0,63 | 0,28 9,8 14,2 | 0,49 7,5 8,5 0,29 84 10 














in sehr geringer Menge vorkommt, unter 0,05% liegen. Die buchenzeitlichen Werte 
liegen höher, sie schwanken in den einzelnen Mooren zwischen 0,17—0,78% (im 
Mittel). Ein seltenes natürliches Vorkommen der Tanne in den Harzwäldern läßt 
sich also mit Hilfe der Pollenanalyse nicht völlig ausschließen. Es bleibt trotzdem 
unwahrscheinlich, da man wohl annehmen darf, daß sich die Tanne, wenn sie über- 
haupt als natürlicher Baum vorgekommen wäre, wenigstens stellenweise, ähnlich 
wie in andern Mittelgebirgen, in den Buchenmischwäldern stärker ausgebreitet 
hätte. Die höheren Pollenwerte der Buchenzeit sind jedenfalls durch Ferntransport 
erklärlich, da die Tanne damals in den südöstlich anschließenden Mittelgebirgen viel 
reichlicher vorkam als später. Während der Siedlungszeit verschwinden die Tannen- 
pollen allmählich aus den Diagrammen. 

Daß die Abschnitte VII und VIII noch in den Bereich der post- 
glazialen Wärmezeit und damit vor die Eisenzeit fallen, dürfte von 
niemandem bezweifelt werden. Nach einem Vergleich mit den nächst 
benachbarten Diagrammen aus tieferen Lagen könnte die Grenze VIII/IX 
der Grenze zwischen Wärmezeit und Nachwärmezeit, also dem subboreal- 
subatlantischen Kontakt entsprechen. Da aber vorgeschichtliche Ver- 
knüpfungen völlig fehlen, und man unter Umständen an eine frühere 
Ausbreitung der Buche in den höheren Gebirgslagen denken könnte, 
bleibt diese Angabe unsicher. Daß aber trotzdem ein sehr großer Teil, 
wenn nicht die ganze Buchenzeit, nachwärmezeitlich sein muß, geht 
aus dem folgenden Vergleich der Getreidekurve mit der Besiedlungs- 
geschichte des Harzes und seines Vorlandes hervor. 

Die Getreidekurve weist im Abschnitt X mancherlei Schwankungen 
auf, von denen viele zufallsbedingt sein werden, da die Werte nur auf 
je 100—150 Waldbaumpollen bezogen sind. Immerhin lassen sich folgende 
allgemeine Züge erkennen (vgl. besonders Abb. 4 und 5): 1. Die untere 
Grenze des regelmäßigen Getreidevorkommens ist deutlich ausgeprägt. 
2. Der folgende Anstieg führt meist schon in Xa zu Werten, die in Xb 
nicht oder höchstens um das Doppelte übertroffen werden. 3. Die jüngsten 
Proben weisen meist geringere Werte auf als etwas ältere Schichten. 

Da die Versuche, im Oberharz Getreide zu bauen, aus klimatischen 
Gründen immer bedeutungslos geblieben sind (vgl. BRÜNING), müssen die 
vorgefundenen Getreidepollen so gut wie ausschließlich aus den dicht 
besiedelten Kulturlandschaften am Fuße des Gebirges stammen. Diese 
haben offenbar zunächst nur sehr geringe Pollenmengen geliefert, so daß 
wir bei der üblichen Art der Zählung während des Abschnitts IX Ge- 
treidepollen nur in einzelnen Proben finden. Von der Grenze IX/X an 
verstärkte sich aber die Pollenzufuhr so, daß wir danach X als eigent- 
liche „Siedlungszeit‘‘ abtrennen können. Dies kann durch eine starke 
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Ausweitung des Getreidebaus im Harzvorland bedingt sein. So weit die 
Schwankungen der Getreidekurve nicht methodisch bedingte Zufalls- 
schwankungen sind, können sie daher Schwankungen in Art und Ausmaß 
des Getreidebaus wiedergeben. Doch müssen sich infolge der notwendigen 
rechnerischen Bezugnahme auf die Waldbaumpollensumme auch Schwan- 
kungen der Walddichte und (bei verschiedener Pollenerzeugung verschie- 

















‘ 
RR 
ten 





BR, Picea 


—— fagus 
ER. Cerreiee 





7 


Abb. 4. Das Verhalten der Buche, der Eichte und des Getreidetyps in den Pollendiagrammen 

vom Radauer Born (1) und vom Brockenfeld und seiner Umgebung (3—12). Punktiert: 

Grenze Xa/Xb; Gestrichelt; Grenze IX/Xa. 1: 800m; 3—12 um 890 m. Die Abstände 
auf der Abszisse umfassen je 10%, die der Ordinate je 10 em. 


dener Arten) auch der Artenzusammensetzung in ähnlicher Weise geltend- 
machen. Die auffällige Parallele, die in vielen Fällen zwischen der Ge- 
treidekurve und der Summe der Nichtbaumpollen (NBP) besteht, deutet 
sogar darauf hin, daß dieser Beziehung im Oberharz e ne besondere Be- 
deutung zukommt. Mindestens der Abfall der Getreidewerte in den 
jüngsten, den steilsten Fichtenanstieg umfassenden Schichten geht offen- 
bar in erster Linie auf eine Verdichtung der Harzwälder während der jüng- 
sten Zeit einer geregelten Forstwirtschaft zurück. Wahrscheinlich dürfte 
aber der geschlossene Verlauf der Getreidekurve im ganzen Abschnitt X 
durch die Nutzung und damit Lichtung der Wälder sehr gefördert sein. 
Man muß also bei der Betrachtung der Getreidekurve im Oberharz mit 
dem Zusammenwirken zweier verschiedener Vorgänge rechnen: dem 
Getreidebau im Vorland und der Waldnutzung im Gebirge. Über das 
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Alter dieses jüngsten, durch regelmäBige Getreidewerte ausgezeichneten 
Abschnitts läßt sich nun Folgendes sagen (vgl. die Arbeiten von BRÜNING, 
SCHLÜTER, GUSSMANN): 





17—20: Hangmoor am 
13,16: Brockenmoor bei 1000 m; 31: Achtermann, 925 m, Darstellung 


Abb. 5. Das Verhalten der Buche, der Fichte und des Getreidetyps in den höheren Lagen des Brockengebietes 
wie in Abb, 4. 


und am Achtermann. 29: Brockonhang bei 1095 m; 28: Brockenhang bei 1040 m; 24—27: Kammoor am Königs- 





berg und Umgebung, um 1025 m; 21—23: Hang des Königsbergs bei etwa 1020 m; 


Königsberg und Umgebung um 1010 m; 


Der Harz ist wie die meisten deutschen Mittelgebirge erst spät be- 
siedelt worden. Auf ScHLüTeERs Karte der frühgeschichtlichen Sied- 
lungsflächen finden wir ihn noch als unbesiedeltes Waldgebiet verzeichnet. 
Vor 800 ist auch der tiefer gelegene Ostharz nicht gerodet worden. 
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Es ist aber aus den Altsiedlungsgebieten des Harzvorlandes offenbar 
schon lange vorher Getreidepollen in die Oberharzmoore gelangt, den wir 
vereinzelt schon seit Abschnitt VIII, also spätestens seit der Bronzezeit, 
finden. Da seine Menge aber zunächst lange Zeit, nämlich während des 
ganzen Abschnitts IX, sehr gering bleibt, kann die empirische Getreide- 
grenze mit dem folgenden Anstieg der Getreidekurve offenbar nicht älter 
sein als die erste, über den Bereich der Altsiedlungsgebiete deutlich hinaus 
greifende Rodungsperiode, die nach 500 n. Chr. angesetzt wird (SCHLÜTER, 
GussMANN). Später müssen folgende Vorgänge den Verlauf der Getreide- 
kurve bestimmt haben: 

1. Die Rodung des Ostharzes und des Harzvorlandes zwischen 800 bis 
1200 n. Chr. zur Gewinnung landwirtschaftlichen Siedlungslandes. 

2. Die Lichtung der Wälder durch die Holznutzung seit Beginn des 
Harzbergbaues überhaupt (am Rammelsberg bei Goslar jedenfalls schon 
im Ausgang des 10. Jahrhunderts). 

3. Die Besiedlung des Oberharzes selbst im Gefolge des Bergbaus (um 
Clausthal und Andreasberg; nicht im erzarmen Brocken- und Ackerbruch- 
berggebiet). Der Oberharz wurde zunächst zur Verhüttung des in 
tieferen Lagen (Goslar) gewonnenen Erzes aufgesucht, das man an die 
holzreichen Stellen schaffte. Im 12. und besonders im 13. Jahrhundert 
entstand ein lebhafter Bergwerksbetrieb in ihm selbst (1. Periode, Berg- 
werke des ,,Alten Mannes‘). Sie fand durch die Pest in den Jahren 1347 
bis 1349 und die ihr folgende Verödung ein Ende. Erst seit Mitte und Ende 
des 15. und besonders im 16. Jahrhundert gelangte der Bergbau zu neuer 
Blüte (2. Periode). Ihr folgte ein starker Rückgang durch den Dreißig- 
jährigen Krieg und schließlich gegen Ende des 17. Jahrhunderts eine 
nochmalige Entfaltung. (Aus dieser Zeit stammen Angaben über Holz- 
mangel im Oberharz; Goslar bezog damals Holz und Holzkohlen aus dem 
Südharz.) 

Da sich der Einfluß der Altsiedlungsgebiete in der Pollenzufuhr im 
Oberharz nur sehr schwach fühlbar gemacht hat, ist es wenig wahr- 
scheinlich, daß die Erweiterung des Ackerlandes im Harzvorland, soweit 
sie schon zwischen 500—800 erfolgt ist, die Getreidepollenhäufigkeit so 
sehr gesteigert hat, daß die empirische Pollengrenze im Oberharz allgemein 
erreicht wurde. Wir werden daher den Beginn der geschlossen an- 
steigenden Getreidekurve erst nach 800 ansetzen dürfen. Da aber die 
Besiedlung des Harzes schon um 1200 die obere klimatische Grenze des 
Ackerbaus (um 500 m) erreicht hat, und im 12. und 13. Jahrhundert 
durch die erste Bergbauperiode schon eine starke Nutzung der Gebirgs- 
wälder eingesetzt hat, kann die empirische Getreidegrenze wiederum nicht 
später als um 1200 angesetzt werden. Daher muß der Abschnitt X, die 
eigentliche Siedlungszeit, einen Zeitraum von mindestens 740 und höch- 
stens 1140 Jahren umfassen. Wir werden ihn wohl mit rund 900 (300 bis 
1000) Jahren veranschlagen dürfen. 
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Umfaßt aber nun der Abschnitt X nur 800—1000 Jahre, dann muß 
der größte Teil der Buchenzeit, wie dies aus einem Vergleich mit anderen 
Diagrammen schon Schmitz, KocH und JAHN gefolgert haben, entgegen 
der ursprünglichen Annahme Hrsmers der Nachwärmezeit (d.h. der Zeit 
seit 500 v. Chr.) angehören. 

Unter dieser Voraussetzung ist es recht lehrreich, das Diagramm der 
Abb. 3 genauer zu betrachten. Es wurde erst im Sommer 1939 an einer 
alten Stichwand im Hangmoor am Königsberg in der Nähe von Profil 19 
(bei etwa 1010 m) entnommen, nachdem die älteren Diagramme, in denen 
meist nur 100 Baumpollen je Probe gezählt worden waren, die kleineren, 
aber gesetzmäßigen Schwankungen innerhalb des Abschnitts X wahr- 
scheinlich gemacht hatten. Es wurden nun in jeder Probe zweimal je 
100 Baumpollen gezählt, und in Abb. 3 rechts sind für Picea und Fagus 
neben dem Mittelwert auch diese beiden Einzelwerte eingetragen. Wenn 
es in diesem Diagramm auch während $ im Gegensatz zu anderen Stellen 
zu keiner Übergipfelung von Fagus durch Picea kommt, so erkennt man 
doch sehr deutlich, daß die unterschiedenen Schwankungen nicht auf 
methodische Zufälligkeiten zurückgehen können. 

Setzen wir nun in diesem Diagramm, dessen Torf auch in den oberen 
Schichten schon gesackt war, für die Periode X = 70 cm die Zeit von 
900 Jahren an, so fielen bei gleichmäßigem Torfzuwachs B in die Zeit 
von 1170—1300, y in die Zeit von 1300—1425. Es deckt sich somit in 
auffälliger Weise 8, die Zeit der erstmaligen Fichtenförderung, mit der 
Zeit des älteren Bergbaues (12. und besonders 13. Jahrhundert); y, die 
Wiederausbreitung der Buche, mit der Zeit der folgenden Verödung 
(von 1347 bis gegen Ende des 15. Jahrhunderts) !. 

Die Grenze Xa/Xb läge also etwa um 1500, und erst im 16. Jahrhundert 
und später hätte dann die endgültige Förderung der Fichte eingesetzt mit 
einem geringen Stillstand oder Rückschlag, für den sich die Zeit nach 
1600 errechnet. Auch dies würde mit den Nachrichten über die Wieder- 
aufnahme des Bergbaues am Ende des 15. und Anfang des 16. Jahr- 
hunderts übereinstimmen; ebenso mit Anzeichen für eine Ausbreitung der 
Fichte zwischen 1583 und 1680, die DENGLER wahrscheinlich machen 
konnte. Um 1700 aber hätte, wie es die von DENGLER mitgeteilten Tat- 
sachen fordern, die Fichtenherrschaft im inneren Oberharz im großen 
und ganzen bereits bestanden, um später, wie DENGLER im einzelnen 
zeigen konnte und das bis zur Gegenwart zunehmende Übergewicht des 
Fichtenpollens in den Diagrammen bestätigt, auch die randlichen Gebiete 
immer weiter zu erfassen. 

Natürlich darf man auf Altersbestimmungen aus der Torfmächtigkeit 
keinen besonderen Wert legen. Da aber das Verhalten der Fichten- und 
Buchenkurve in den meisten Diagrammen die gleichen und offenbar 


1 Aus dem 14. und 15. Jahrhundert liegen nach DENGLER Nachrichten über eine 
besondere Wertschätzung und einen Schutz der Fichte vor. 
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gesetzmäßigen Schwankungen erkennen läßt und sich diese zwanglos den 
Nachrichten über die Entwicklung des Harzbergbaus zur Seite stellen 
lassen, wird es sehr wahrscheinlich, daß die Förderung der Fichte auf 
Kosten der Buche schon während der älteren Bergbauzeit begonnen hat 
und dann, nach einer Periode vorübergehender Wiederausbreitung der 
Buche, seit Wiederbeginn des Bergbaues Ende des 15. und im 16. Jahr- 
hundert ihren Fortgang genommen hat. An eine schon weit vorgeschrittene 
Stufe dieser Entwicklung hat schließlich die Forstwirtschaft mit der 
bewußten Förderung der Fichte angeknüpft. 


b) Die Waldverhälinisse der Buchenzeit und der Siedlungszeit. 
Schon während der Buchenzeit, also bis in den Beginn unseres Jahr- 
tausends, können über 700—800 m nur Buchen und Fichten einen wirk- 
lich beherrschenden Anteil an den Wäldern des Oberharzes besessen haben. 








Tabelle 2. 
Zeitabschnitt Moorgebiet Picea | Fagus | Proben- 
% zahl 
Gegenwart K6ni und Brocken, 88,8 11,2 5 
(Oberflächenproben) 1085. 4098 m 
Brockenmoor, 1000—1010 m 89,6 10,4 8 
Brockenfeld, 890 m 93,2 6,8 11 
Radauer Born, 800 m 86,6 13,4 1 
Jüngere Siedlungs- Brocken 79,1 20,9 7 
zeit (Xb) se ra 70,8 29,2 12 
B mmoor 67,1 32,9 31 
Brockenfeld 73,5 26,5 7 
Radauer Born 77,4 22,6 4 
tere Siedlungszeit Brocken 36,1 63,9 2 
(Xa) Königsberg 444 | 55,6 7 
B oor 44,4 55,6 16 
Brockenfeld 36,8 63,2 43 
Radauer Born 42,6 57,4 7 
Buchenzeit (IX) Brocken 28,3 71,7 8 
me mi 26,8 73,2 10 
B: nmoor 23,2 76,8 27 
Brockenfeld 20,6 79,4 40 
Radauer Born 25,6 74,4 18 














Sie machen zwar nur 51% des Pollenniederschlags aus, der Rest entfällt 
auf Kiefern, Birken, Erlen, Eichen und Hainbuchen. Aber abgesehen 
davon, daB die Birke stellenweise (am Rand der Moore, auf Blockhalden) 
wahrscheinlich in größerer Menge vorkam, und Kiefern da und dort auf 
den Mooren selbst wuchsen (s. HESMER), muß der Pollen aller anderen 
Bäume zum größten Teil aus tieferen Lagen des Gebirges und aus seinem 
Vorland stammen !. Auch im heutigen Pollenniederschlag des Oberharzes 

1 Ein spärliches Vorkommen der Eiche an bevorzugten Standorten höherer Lage 
soll damit nicht bestritten werden. 
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erreicht die Fichte nach Hesmer nur 57,9%, nach FreBas (1934) 54,0%, 
trotzdem sie die Wälder so gut wie ausschließlich zusammensetzt. Zudem 
dürfen wir für die Buche noch mit einer geringeren spezifischen Pollen- 
erzeugung rechnen. In Tabelle 2 ist daher für die verschiedenen Zeit- 
abschnitte das Verhältnis von Picea und Fagus in Prozenten der Summe 
beider Arten in Mittelwerten ausgedrückt. 


Während in den obersten Proben der untersuchten Profile, die der 
jüngsten Vergangenheit angehören müssen, ein Verhältnis der Fichte zur 
Buche wie 8,6 : 1 besteht, in den von HESMER mitgeteilten Oberflächen- 
proben sogar wie 20,3 : 1, in jenen von FıRBas (1934) wie 7,7 : 1, war es 
in der Buchenzeit im Mittel 1: 3,2. Die Wälder des Oberharzes müssen 
damals also mindestens zu */,, wahrscheinlich (geringere Pollenerzeugung 
der Buche, stärkerer örtlicher Einfluß der Fichte) in noch höherem Maße 
von der Buche gebildet worden sein. Trotzdem nun von den untersuchten 
Mooren eines (Radauer Born, Profil 1, vgl-Abb. 1) am äußersten NW-Rand 
des von der 800-m-Linie umschlossenen Gebiets liegt, andere mitten in 
ihm in Höhen von 890—1095 m, bleibt das Verhältnis von Picea zu 
Fagus ziemlich unverändert. Es macht sich zwar beim Anstieg vom 
Brockenfeld zum Königsberg und zum Brocken eine relative Zunahnie der 
Fichte von 20,6 auf 28,3% bemerkbar, aber auch in tieferen Lagen, bei 
800 m, finden wir bereits einen Fichtenwert von 25%. 


Es ist nun zu entscheiden, wie hoch die damalige obere Grenze der 
Buchenwälder und der buchenreichen Mischwälder angesetzt werden 
muß. Nach der Lage der Moore (Abb. 1) kann sie nicht unter 1000 m 
gelegen haben. Denn das von der 900-m-Höhenlinie umschlossene Gebiet 
mit einem Durchmesser von 2—4 km ist noch so groß, daß man einen 
eindeutigen Unterschied zwischen den Profilen 1—12 einerseits (unter 
900 m) und 13—29 andererseits (über 900 m) erwarten müßte, wenn 
reiner Fichtenwald bereits oberhalb 900 m geherrscht hätte. Ein solcher 
Unterschied ist nicht vorhanden. Bei 1000 m liegt aber heute bereits 
die obere Grenze der geschlossenen Fichtenwälder !, und von hier bis 
zum Brockengipfel reicht ein Fichtenkampfgürtel, in dem sich der Wald 
allmählich lockert und schließlich in niedrige Gruppen von Krüppelfichten 
auflöst. Dieser schmale Fichtengürtel kann auch während der Buchen- 
zeit bestanden haben. Zusammen mit einer größeren Häufigkeit der 
Fichte in den obersten Buchenwäldern kann er die Ursache für die geringe 
Zunahme der Fichtenpollenwerte in den höchsten Mooren gewesen sein. 
Der Gesamteinfluß dieser angenommenen Fichteninseln am Brocken 
und Königsberg auf die an ihrem Rand und in ihnen gelegenen Moore 
kann aber nicht merklich größer gewesen sein als der Einfluß der Fichten, 
die in der Nähe der tiefer gelegenen Moore zwischen 800—900 m wuchsen, 


1 Im Durchschnitt; nach Hveck (1936) auf der Südseite bei 1090 m, auf der Nord- 
seite bei 940 m. 
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wo man wahrscneinlich neben fast reinen Buchenwäldern mit nassen 
Fichtenbruchwälde-n auf Torfbéden rechnen muß. 

In einem kleinen Torflager am Nordwesthang des Brockens bei 1040 m Höhe 
(Profil 28) fand sich in buchenzeitlichen Schichten mit 37% Fagus auch ein kleines, 
3 mm starkes Zweigstück der Buche. Bei der geringen Größe des Fundes ist eine 
Verwehung nicht ausgeschlossen. Wir können darin also keinen sicheren Beweis 
für ein Vorkommen der Buche in dieser Höhe erblicken. Eine weitere Nachsuche 
nach größeren Holzresten war leider vergeblich. 

Noch zu Beginn unseres und während des vorhergehenden Jahr- 
tausends war der Oberharz also von Buchenwäldern bedeckt, in denen die 
Fichte zwar nicht selten war — bestandbildend auf Moorböden und viel- 
leicht auch in Talschluchten, untergeordnet in Buchenmischwäldern und 
vielleicht auch als schmaler, buchenfreier Kampfgürtel auf dem Brocken 
und Königsberg — insgesamt aber doch höchstens '/, des Waldbodens 
besiedelte, wahrscheinlich viel weniger. 

Wenn Deneter (S. 154) zu dem Schluß kam, daß der Ausgangspunkt der Fich- 
tenverbreitung das Brockengebiet und die in seiner Nähe gelegenen über 900 m 
hohen Berge waren, daß weiter wahrscheinlich auch die nasse und kalte Zellerfelder 
Hochebene dazu gehörte, und Tallagen und Flußläufe die bevorzugten Standorte 
der Fichte bei ihrem Vordringen in tiefere Lagen waren, so können wir diese Vor- 
stellung übernehmen mit der Einschränkung, daß der natürliche Anteil der Fichte 
auch in ihrem Kerngebiet gering war. 

Es ist früher einmal (besonders von HAMPE, 1873) behauptet worden, daß 
die Fichte dem Harz von Natur aus fremd und erst während der Bergbauzeit aus 
dem Vogtland eingeführt worden sei. Schon DRUDE, DENGLER und schließlich 
Hesmer haben diese Ansicht endgültig widerlegt!. Soweit ihr aber Nachrichten 
über eine ursprüngliche Herrschaft des Laubholzes im Harz zugrunde lagen, ent- 
hielt sie doch mehr Wahrheit, als es zunächst schien. 

Die Ausbreitung der Fichte hat dann, wie abgeleitet wurde, vor etwa 
700 Jahren begonnen, wahrscheinlich in engerem ursächlichen Zusammen- 
hang mit der Entwicklung des Bergbaues. Bei der Beurteilung dieses 
letzten Zeitabschnittes auf Grund der Diagramme ist zu bedenken, daß 
eine Zunahme der relativen Fichtenwerte auch erfolgen mußte, wenn 
lediglich die Buchenwälder, z. B. infolge Bevorzugung der Buche bei der 
Holzkohlengewinnung zur Verhüttung der Erze (s. darüber DENGLER) 
gelichtet und vernichtet wurden, ohne daß es gleichzeitig schon zu einer 
Ausbreitung der Fichte kam. Im Laufe der Zeit aber muß die Fichte tat- 
sächlich an Boden gewonnen haben, wie ja schon für die Zeit um 1700 
durch DENGLER nachgewiesen ist. Daß es jedoch während der Siedlungs- 
zeit (bis auf das letzte Jahrhundert) im Harz auch zu einer starken Durch- 
lichtung der Wälder kam, geht hervor 

1. aus der Zunahme der Birke, die meist im jüngeren Teil von Xa 
und im älteren von Xb Höchstwerte erreicht; 

2. aus der Zunahme von Calluna, die zu gleicher Zeit, und zwar be- 
sonders in den Rohhumusprofilen sehr reichlich auftritt; 

3. aus der Zunahme der NBP überhaupt. 


1 Dort nähere Angaben. 
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Abb. 6 zeigt dies für eine grôBere Zahl von Diagrammen deutlich. 
Zwar werden héhere Betula- und Calluna-Werte manchmal auch schon 
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1, 7, 13, 19, 20, 25, 29 sind Torfprofile, die übrigen 


Rohhumusprofile. 
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Abb. 6. Das Verhalten der Birke, des Heidekrauts und des Getreidetyps in einigen Pollendiagrammen aus dem 
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Die schmale Säule am linken Rand der Diagramme bezeichnet weiß die Buchenzeit (JX), gestrichelt 


die ältere (Xa), schwarz die jüngere Siedlungszeit (Xb). 




















Oberharz. 








in der Buchenzeit verzeichnet, aber die Förderung beider Arten während 
der Siedlungszeit ist doch offenkundig, ebenso auch der Abfall ihrer 
Werte gegen die Gegenwart. Für die Birke wird man auch eine Förderung 
durch Waldbrände annehmen dürfen. Wenn wir die höchsten Betula- 
Werte in der Nähe der um 1500 angesetzten Grenze Xa/Xb finden, so 
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stimmt dies gut überein mit Nachrichten über ausgedehnte Waldbrände 
im Brockengebiet in den Jahren 1473 und 1590. Auch für das 16. und 
17. Jahrhundert wird aus Forstrechnungen auf eine stärkere Verbreitung 
der Birke geschlossen. Die héheren Calluna-Werte der Rohhumusprofile 
aber zeigen, daB das Heidekraut früher auch auf den trockeneren Mineral- 
béden stärker verbreitet war als heute. 

Von Denvzs wurde (bei der S. 424 genannten Tagung in Hannover) die Frage 
aufgeworfen, ob im Oberharz früher nicht auch Calluna-Heiden verbreitet und an 
der Bildung der Bodenprofile maßgebend beteiligt waren. Da Callwna sehr große 
Pollenmengen liefert (s. FırBas, 1938), läßt sich aus den untersuchten Profilen die 
Gegenwart offener Calluna-Heiden nicht folgern. Ihr früheres Bestehen ist trotzdem 
möglich. Heute spielt das Heidekraut außerhalb der offenen Hochmoore keine 
große Rolle. (S. zu der Frage der Walddichte auch Deines, 1938, S. 22f.) 

Die etwas geringeren Betula-Werte der Rohhumusprofile können damit zu- 

ammenhängen, daß die Stellen reichlichen Birkenvorkommens auf Mineralböden 
kaum gleichzeitig die Stellen starker Rohhumusbildung und -erhaltung waren. 

Ist nun die Ausbreitung der Fichte auf Kosten der Buche im Laufe des 
letzten Jahrtausends unter einem dem heutigen gleichen Klima erfolgt, 
und wären also die Wälder des Oberharzes ohne menschliches Zutun viel- 
leicht auch heute noch bis in Höhen von 1000 m von der Buche beherrscht ? 
Oder wäre in dieser Zeit auch „ohne menschliche Eingriffe eine Ver- 
drängung der Buche durch die Fichte, wenn auch nicht bis zum gegen- 
wärtigen Ausmaß, erfolgt, sei es durch eine fortschreitende Klimaände- 
rung, sei es vielleicht allein durch eine zunehmende Bodenverarmung als 
Folge der reichlichen Niederschläge ? 

Wer den Oberharz heute durchwandert, wird kaum auf den Gedanken kommen, 
daß hier Buchenwälder bis in Höhen von 900—1000 m standortsgemäß wären. 
Aber schon der Hinweis DENGLERS, daß Samenreife und Keimung der Buche heute 
noch zwischen 800—900 m möglich sind, mahnt zur Vorsicht bei einem solchen 
Urteil. Hezsmer hat, wie erwähnt (S. 423), angenommen, daß die heutige Fichten- 
herrschaft zwar durch den Menschen geschaffen, aber durch eine allmählich fort- 
schreitende Klimaverschlechterung in der natürlichen Waldentwicklung vorbereitet 
worden ist. à 

Wenn wir auch die Buchenzeit zum gréBten Teil schon dem Subatlanti- 
kum, der ,, Nachwarmezeit‘‘, zurechnen müssen, so wäre es immerhin még- 
lich, daß das Klima bis gegen Ende des ersten Jahrtausends die Buche 
stärker begünstigt hat als heute. Man könnte sowohl an einen damais 
noch etwas höheren Wärmegenuß während der Vegetationszeit denken, 
der eine noch um 100—200 m höhere Lage der Waldstufen zur Folge hatte, 
wie auch an eine größere Ozeanität (höhere oder gleichmäßigere Nieder- 
schläge, geringere Winterkälte), wodurch der Harz mehr an die Seite 
der westlicheren, fichtenarmen Mittelgebirge gerückt worden wäre. 

Für einen allmählich fortschreitenden Temperaturrückgang oder eine 
zunehmende Kontinentalitit kann man aus anderen Gebieten zwar un- 
sichere Hinweise, aber keine eindeutigen Belege beibringen. Völlig aus- 
schließen läßt sich die Annahme einer geringen, fortschreitenden Klima- 
verschlechterung nicht. Die vorliegenden Diagramme machen sie aber 
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nicht wahrscheinlich. Denn die Buche hat sich nach einem ersten Fichten- 
vorstoB nochmals zu einer Zeit ausgebreitet, die wahrscheinlich zwischen 
die ältere und jüngere Bergbauperiode fällt, und es genügt daher die 
damalige unbeabsichtigte Schonung der Harzwälder zur Erklärung dieser 
Erscheinung. Wäre die Wiederausbreitung der Buche aber klimatisch 
bedingt gewesen, dann müßte die Klimaveränderung, die die Fichte end- 
gültig begünstigt hat, erst etwa seit dem 16. Jahrhundert erfolgt sein, 
und man müßte dann auch andere Beweise dafür erwarten, die nicht 
vorliegen. Schon DENGLER hat die Annahme einer Klimaänderung wäh- 
rend der letzten Jahrhunderte abgelehnt und besonders auf die unver- 
änderte Lage der Waldgrenze am Brocken hingewiesen. Er hat auch 
eingehend gezeigt, wie die Fichte durch die verschiedensten wirtschaft- 
lichen Maßnahmen zunächst unbeabsichtigt und schließlich absichtlich 
gefördert worden ist. Es liegen also keine Beweise für die Annahme vor, 
daß die Verdrängung der bis an 1000 m reichenden Buchenwälder durch 
die Fichte nicht lediglich eine Folge der menschlichen Nutzung ist. Es 
ist daher wahrscheinlich, daß auch die dem heutigen Klima entsprechende 
obere Grenze der Buchenwälder und Buchen-Fichtenmischwälder im 
Harz erst bei 1000 m und jedenfalls nicht unter 900 m zu suchen ist. 

Daraus folgt aber noch nicht, daß der Harz auch heute noch bis in 
Höhen von 1000.m von der Buche wiedererobert würde, wenn die Wälder 
sich selbst überlassen würden. Denn zweifellos haben neben der um- 
strittenen Wirkung einer lediglich klimatisch bedingten, fortschreitenden 
Bodenauswaschung die Durchlichtung und Verheidung der Harzwälder 
und schließlich.der reine Fichtenanbau einen Bodenzustand geschaffen, 
der von dem der Buchenzeit sehr verschieden sein muß, und von dem wir 
nicht wissen, ob und in welcher Zeit er wieder rückgängig gemacht werden 
kann. Schon DENGLER hat von einem labilen Gleichgewicht zwischen der 
Fichte und der Buche in den höheren Lagen des Harzes gesprochen, das 
durch geringe Änderungen der Standortsbedingungen verschoben werden 
könnte. Wie daher die Wälder aussehen würden, die sich heute unter 
Ausschluß weiterer menschlicher Einwirkungen entwickeln würden und 
die man vorerst nur mit erheblicher Einschränkung als „natürlich“ be- 
zeichnen könnte, wissen wir nicht!. Hier können nur Waldschutzgebiete, 
in denen aber allfällige Verbreitungsschranken für die Einschleppung 
von Buchen beseitigt werden müßten, und Anbauversuche eine Antwort 
geben. 


2. Das Alter der Vermoorung im Oberharz. 


Die Diagramme, die zur Klärung der jüngeren Waldgeschichte heran- 
gezogen wurden, sollten gleichzeitig auch einen weiteren Beitrag zur 
Frage nach dem Alter und den Bedingungen der ausgedehnten Ver- 
moorung im Oberharz liefern. 


1 Vgl. zu diesen Fragen WALTER, 1936; AICHINGER, 1937; Deines, 1938. 














440 F. Firbas, H. Losert und Fr. Broihan: 


Nach Huveck, der 1928 als letzter Vegetation und Oberflachengestaltung 
der Oberharzer Hochmoore eingehend untersucht hat, gibt es hier 31 
waldfreie Hochmoore von insgesamt 387 ha und daneben 1250 ha, also 
12,5 km?, vermoorter Fichtenwälder, die auf Torfschichten wechselnder 
Mächtigkeit (nicht selten 1 m und mehr) stehen. Wann und unter welchen 
Bedingungen diese starke Vermoorung erfolgt ist, deren waldbauliche Be- 
deutung die angegebenen Zahlen wohl zur Geniige dartun, und ob sie auch 
unter den heutigen klimatischen Verhältnissen, soweit ihr nicht durch 

twasserungsmaBnahmen begegnet wird, weiter fortschreitet, ist bisher 
nur in sehr unzureichender Weise geklart. 


K. v. BüLow hat die Bedeutung dieser Frage 1932 klar hervorgehoben und auf 
Grund der Diagramme HESMERs, die sich meist auf die inneren Teile offener Hoch: 
moore beziehen, zu beantworten versucht. Er kam zu dem Ergebnis, daß in den 
Hochmooren Atlantikum und Subboreal die Zeiten starken Wachstums gewesen 
wären, das Subatlantikum hier dagegen wegen der Herabsetzung der Temperaturen 
wachstumsverzögernd gewirkt habe, vor allem mit zunehmender Höhe. Die Ver- 
moorung der Wälder sei hingegen mit großer Wahrscheinlichkeit erst im Sub- 
atlantikum erfolgt, und nur durch kulturelle Eingriffe an einem noch weiteren 
Umsichgreifen gehindert worden. Diese Schlüsse sind leider ganz in Frage gestellt 
oder offenkundig unrichtig, da v. Bötow die Datierung Hrsmers, der, wie erwähnt, 
die Buchenzeit als Subboreal betrachtete, übernommen hat. Man muß also zu- 
mindesten überall da, wo bei v. BüLow Subboreal steht, Subatlantikum, wo Sub- 
atlantikum steht, Zeit der jüngeren Fichtenausbreitung setzen. 

Von forstlicher Seite (Kautz, 1909, zit. nach DENGLER, 1913) ist schon lange 
darauf aufmerksam gemacht worden, daß gerade die Alleinherrschaft der Fichte 
die Versumpfung und Vermoorung der Böden im Oberharz begünstigt. 


Auch die Einordnung der offenen Hochmoore des Oberharzes unter 
die regionalen Moortypen ist noch unklar. 


DEUDE schrieb 1912 (zit. bei OsvaLp, 1925), daß sich die Moore des Harzes mit 
englischen Mooren vergleichen lassen, und OsvaLp zählte sie 1925 zu dem von ihm 
aufgestellten Typus der terrainbedeckenden Moore, der seine beste Ausprägung in 
den nackten Eriophorum-Mooren der Penninen und den Scirpus caespitosus-Mooren 
Schottlands finde, deren Torfschichten die verschiedenen Formen des Terrains als 
geschlossene Decke überziehen und sich nichi scharf von den Rohhumusschichten 
der umgebenden Calluna-Heiden unterscheiden. Dieser Ansicht hat sich auch Huzck 

der die besonderen Merkmale der Oberharzer Moore sehr klar heraus- 
gearbeitet hat: das Vorherrschen eines sehr gleichférmigen Wachstumskomplexes. 
dem ausgeprägte Schlenken fehlen, und in dem es daher zu keiner typischen Regene- 
ration kommt, das reichliche Vorkommen von Stillstandskomplexen und Erosions- 
erscheinungen, die eigenartige unterirdische Entwässerung und das damit verbundene 
Auftreten von Einsturztrichtern, das seltene Vorkommen von größeren Kolken 
(Teichen), die Häufigkeit von Scirpus caespitosus. Zweifellos handelt es sich hier 
um mehr oder weniger westliche, großteils durch ein sehr niederschlagsreiches und 
gleichmäßig feuchtes Klima erklärliche Züge. Es scheint uns aber trotzdem un- 
richtig, die Harzmoore den terrainbedeckenden Mooren zuzuzählen. Schon HzsMEr 
hat betont (S. 11), daß sich ein Übergang zum eigentlichen Hochmoor nicht ver- 
kennen lasse und eine Regeneration doch stellenweise stattfinde. Auch v. BüLow 
hat sich dagegen gewendet und hervorgehoben, daß zwischen der Bildung der offenen 
Hochmoore und dem Gelände doch deutliche Beziehungen bestehen. Nur die Ver- 
moorung der Fichtenwälder sei wirklich ,,terrainbedeckend.“ Wir möchten dem 
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beipflichten und vor allem betonen, daß man den von Hvzck sehr gut beschriebenen 
Wachstumskomplex, in dem eine nahezu geschlossene Decke von Sphagnen den 
Boden überzieht, unter denen das für subalpine und kontinentale Gebiete be- 
zeichnende Sphagnum fuscum eine besondere Rolle spielt, unmöglich der Vegetation 
der typischen terrainbedeckenden Moore Westeuropas zur Seite stellen kann. 
Die Moore des Oberharzes erscheinen vielmehr schon nach ihrer heutigen Vegetation 
als typische ombrogene Hochmoore, „eigentliche Hochmoore“ im Sinne OsvaLps, 
allerdings ausgezeichnet durch bestimmte subalpin-ozeanische Züge. 

Unser Material reicht nun, trotz der großen Zahl untersuchter Proben, 
nicht aus, um die aufgeworfenen Fragen völlig zu klären. Immerhin ver- 
suchten wir Folgendes beizutragen: 

1. Durch ein Nivellement wurden Schnitte durch 3 Moore gelegt, um 
ihre Form genau zu fassen. 

2. An 10 Profilen wurde die Torfzusammensetzung unter besonderer 
Beachtung der Sphagnen bestimmt. Es sollte so (neben der Feststellung 
der Zuwachsgeschwindigkeit zu verschiedenen Zeiten) geprüft werden, 
ob die Hochmoortorfe von den gleichen Gesellschaften gebildet wurden, 
die heute den Wachstumskomplex zusammensetzen. 

Diese Untersuchungen wurden so ausgeführt, daß die Proben nach Abkochen 
in 10%iger KOH durch ein Sieb von 0,2 mm Maschenweite unter fließendem ‘Wasser 
durchgeschlämmt wurden. In dem verbleibenden Rückstand wurde hierauf unter 
dem Präpariermikroskop der Anteil der einzelnen Bestandteile in Prozenten ge- 
schätzt. Die Bestimmung der Sphagnen erfolgte zunächst nur nach Gruppen auf 
Grund der Astblätter. In vielen Proben wurden aber außerdem auch möglichst 
viele Stammblätter herausgesucht und dann die Bestimmung der Arten versucht. 
Eine Reihe kritischer Präparate hat Herr A. SCHUMACHER, Waldbröl, einer Nach- 
prüfung unterzogen. Wir möchten Herrn SCHUMACHER für seine wertvolle Hilfe 
unseren Dank auch hier nochmals aussprechen. 

3. Es wurde eine Anzahl von Rohhumusprofilen untersucht, um das 
Alter der für die Fichtenwälder des Oberharzes so ungemein bezeichnen- 
den, mächtigen Schichten von Auflagehumus zu bestimmen. 

Über das Alter der Torfschichten in den vermoorten Fichtenwäldern konnten 
wir hingegen nur wenig Material sammeln. Ein hierher gehöriges Profil aus dem 
Riefenbruch hat bereits HESMER veröffentlicht. 

Wir stellen nun zunächst zusammen, was sich über Torfzusammen- 
setzung und Querschnittsform an den untersuchten Stellen aussagen 
läßt. 


1. Radauer Born (Moor Nr. 15 bei Huck). 


Aus diesem 25,9 ha großen Sattelmoor in 785—802 m Höhe, das nach Hvzck 
heute noch zum größten Teil vom Wachstumskomplex eingenommen wird, wurde 
nur ein 6 m langes Profil aus der Mitte des nordwestlichen Moorteiles untersucht 
(Abb. 11, Profil 1). Die untersten Schichten bestehen aus stark zersetztem, Dy- 
und Eriophorum-reichem Torf, in dem sich zunächst auch noch Phragmites findet. 
Er geht nach oben allmählich in schwächer zersetzten Sphagnum-Torf mit wenig 
Eriophorum und Reisern über. Zunächst handelt es sich um Sph. magellanicum, 
daneben auch um Laubmoose (Drepanocladus fluitans, Aulacomnium palustre, 
Dicranum Bergeri), später treten die acutifolia immer stärker in den Vordergrund, 
und zwar Sph. fuscum, rubellum, robustum (= R ji) und acutifolium. An 
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2 Stellen sind auch Cuspidata reichlich 
etwas Sph. molluscum, daneben Drepanocladus fluitans. Sph. molluscum wurde 
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Abb.7. Schnitt durch den südöstlichen Teil des Brockenfelds (890 m). Zeitgrenzen wie in Abb. 9. 
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vertreten, und zwar Sph. cuspidatum mit 


in geringer Menge auch sonst noch gefunden, in einigen 
Proben vereinzelt auch Sph. recurvum. In 3,40 m, 0,80 m 
und 0,60 m Tiefe ist auch Sph. imbricatum vorhanden, 
in 0,60 m sogar reichlich neben etwas Sph. palustre 
.(= cymbifolium). Das westliche Sph. imbricatum wurde 
nur in diesem Moor festgestellt. 

Das Alter der Schichten wurde nur bis 3,20 m Tiefe 
bestimmt. Danach ist der sehr homogene, schwach zer- 
setzte acutifolia-Torf der mittleren Schichten in der 
Buchenzeit gebildet worden. Schon gegen deren Ende 
nimmt aber die Zersetzung zu, etwas später auch der 
Eriophorum-Gehalt, und während der Siedlungszeit sind 
Eriophorum-reiche Lagen häufiger als früher. Doch hat 
der Zuwachs des Moores offenbar bis zur Gegenwart 
gedauert. 

Die Hauptmasse dieses Profils muß also auf eine 
acutifolia-reiche Eriophorum-Calluna-Gesellschaft zurück- 
gehen. Die Sphagnum idatum-Schichten mit Drepano- 
cladus deuten das Vorkommen wassergefüllter Schlenken, 
also eine gewisse Regeneration an. 

In 2,90 m Tiefe ware der Grenzhorizont zu erwarten. 
Er ist weder nach der Zersetzung noch nach der Torf- 

g zu bestimmen. Sein sicherer Nachweis 
in den Harzmooren ist bisher niemandem gelungen. 





2. Brockenfeld (Nr. 27 bei Huxcx). 


Mit 63,4 ha das zweitgrößte Moor des Harzes; groB- 
teils Sattelmoor, zum Teil auch Hangmoor in 855 bis 
895m Höhe. Vegetationskarte bei HuEcK, 8. 207. Abb.7 
gibt einen Schnitt durch den südôstlichen Teil wieder, 
in Richtung SW—NO vom Moorrand (in der Abb. 7 
links) bis zu einer vom Moor rings umschlossenen, mit 
heidelbeerreichem Fichtenwald bestandenen Mineral- 
bodeninsel, 10 m westlich von dem größten Kolk der 
von Hvzck verzeichneten Teichgruppe durch den Wachs- 
tumskomplex geführt, der an beiden Seiten durch einen 
Randkomplex mit kümmernden Fichten vom Fichten- 
wald getrennt wird. 

Wie man sieht, handelt es sich um ein typisch 
aufgewölbtes Hochmoor mit deutlichem Randgehänge 
auf beiden Seiten, das über einer flachen Talmulde auf- 
gewachsen ist. Es ist zu Beginn der Buchenzeit, wohl 
infolge von Transgression älterer Teile des Brockenfelds, 
durch Versumpfung entstanden — nur an der tiefsten 
Stelle liegen wenig mächtige ältere Schichten — und 


seither bis zur Gegenwart weiter gewachsen. Hierbei wurde die SW-Grenze schon 
zu Beginn der Siedlungszeit erreicht und seither nicht überschritten (daher das 
hier steilere Randgehänge), während gegen die Fichteninsel zu auch noch in 
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stattgefunden hat. Sie erreichte während 


it einen Betrag von rund 70m. Über der im Untergrund fest- 


der Siedlungszei 
gestellten Mulde liegt offenbar auch die nahe Teichgruppe. Sie dürfte sich wahr- 
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scheinlich schon seit Beginn des: Moorwachstums über einer Stelle vermehrten 
Wasseraustritts erhalten haben. 

Im Bereich des Hochmoors wurden mehrere Profile genauer untersucht (Abb. 10). 
Am Grunde von allen liegt über einer mit Granitgrus durchsetzten Moorerde (die 
in Abb. 7 noch zum Untergrund gezogen ist) stark zersetzter, Dy- und Eriophorum- 
reicher Torf, mit Ausnahme der Profile 4 und 7 reich an Brandspuren. Er geht inner- 
halb weniger dm in einen vorwiegend von Sphagnen der acutifolia-Gruppe auf- 
gebauten Hochmoortorf über. Gleichzeitig sinkt der Zersetzungsgrad und liegt in den 
mittleren und oberen Schichten 
vielfach nur um H 2 oder da- 
runter. Unter den Sphagnen 
herrscht Sph.fuscum weitaus vor. 
Es bildet z. B. fast ausschließlich 
den homogenen Sphagnum-Torf 
dertieferen Schichten von Profil 7. 
Außerdem wurden gelegentlich 
auch Sph. robustum und Sph. 
acutifolium gefunden. Sph. magel- 
lanicum ist nicht selten, bleibt 
aber meist untergeordnet; nur in i f 1 
wenigen Proben herrscht es vor. 4 4 2 2 # 2 © © # 3m 
Ähnliches gilt von den cuspidata, Am A Teile eines Lange an a Er tom 
die jedoch in den Transgressions- durch das Hangmoor am XXX 1010 m) 
profilen 8, 9 und 10 auch mäch- a Ae 
tige Lagen zusammensetzen. Es 
handelt sich in erster Linie um Sph. recurvum, hie und da um Sph. molluscum, 
nur selten (Profil 10, 11) auch um Sph. cuspidatum. In den randlichen Profilen 
spielen auch Laubmoose eine groBe Rolle, vor allem Polytrichum strictum und 
Aulacomnium palustre. 

Trotzdem sich gelegentlich stärker zersetzte, Eriophorum- und reiserreiche 
Schichten oder solche mit vorherrschenden cuspidata in den acutifolia-Torf ein- 
schieben, ist das Hochmoor offenbar in erster Linie von einer acutifolia-reichen Erio- 
phorum - Reisergesellschaft in recht gleichférmiger Weise ohne deutlich hervor- 
tretende Regeneration gebildet worden. 




















3. Brockenmoor (Nr. 31 bei Huzcx zum Teil). 


Ein von der Brockenbahn durchschnittenes, dadurch und durch alte Torfstiche 
gestörtes, heute von einem Stillstandskomplex mit Erosionsersch agen beherrsch- 
tes Sattelmoor zwischen Kônigsberg und Brocken in 980—1000 m Hôhe. 

Es wurde ein Profil aus dem siidlich der Bahn gelegenen Teil im Stillstands- 
komplex untersucht (Abb. 11, Profil 13). Es besteht fast in seiner ganzen Mächtig- 
keit von 3,80 m aus einem Eriophorum-armen fuscum-Torf wechselnder, und zwar 
meist höherer Zersetzung, in den an einigen Stellen stärker zersetzte, Eriophorum- 
und reiserreiche Lagen eingeschaltet sind. Neben Sphagnum fuscum wurden spär- 
lich auch wieder Sph. acutifolium und robustum festgestellt, daneben, aber nur ein- 
gestreut, Polytrichum strictum und Dicranum Bergeri. Sph. magellanicum fand sich 
nur in geringer Menge unmittelbar über dem Grund. Viel reicher als in den tiefer 
gelegenen Mooren waren Ericaceen-Reste, am häufigsten in den stärker zersetzten 
Zwischenlagen, besonders in 2,10 m Tiefe. 

Das Profil reicht bis in den Ausklang der Eichenmischwald-Fichtenzeit zurück 
und ist bis in den Beginn der jüngeren Siedlungszeit fortgewachsen. Dann hat 
sein Wachstum aufgehört. Daran können an dieser Stelle schon menschliche Ein- 


griffe schuld sein. 
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Abb. 10. Torf: tzung in den Profilen des Brockenfelds. r Sph. recurvum, 
ce Sph. cuspidatum, B Brandspuren. 
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Die torfbildende Gesellschaft mu8 während der ganzen Zeit eine von Sphagnum 
fuscum beherrschte Eriophorum-Calluna-Gesellschaft gewesen sein!. Sie muß 
während langer Zeitabschnitte (durch Jahrhunderte!) sehr gleichförmig weiter ge- 
wachsen sein, wenn auch die wechselnde Zersetzung mit Änderungen der Wachstums- 
geschwindigkeit hä dürfte. Zeitweise, nämlich gegen Schluß des 
Abschnitts VIII und im ältesten Teil von IX, dann wieder nr in der älteren 
Siedlungszeit (Xa) scheint es vorübergehend überhaupt zu einem Wachstums- 
stillstand gekommen zu sein. Danach hat sich aber ohne Eindringen mehr Feuchtig- 
keit liebender Sphagnen die f Gesellschaft gleich wieder eingestellt. Das Moor- 
wachstum ist hier also noch gleichförmiger und noch mehr unter der Herrschaft der 
acutifolia vor sich gegangen als in den tiefer gelegenen Mooren. Von diesen unter- 
scheidet sich das Profil auch durch den durchschnittlich höheren Zersetzungsgrad. 
Die starke Zersetzung an der Grenze VIII/IX könnte mit dem Grenzhorizont ver- 
glichen werden. Doch treten 20—30 cm darüber nochmals reiserreiche, stark zer- 
setzte Schichten auf. 








4. Hangmoor am Königsberg (Nr. 31 bei Hveck zum Teil). 


Auf dem NO-Hang des Kônigsbrrgs zwischen 1000—1012 m Höhe. Es wurde 
von einem mitten im nördlichen (un‘eren) Teil des Moores gelegenen Punkt (Pro- 
fil 19) ein Linienrrofil in Richtung O 33° N hangabwärts, ein anderes in Richtung 
WITN gegen den nordaestlichen Moorrand (Profil 20) aufgenommen (Abb. 8). 
Trotzdem sich in diesem Moor alte, verfallene Torfstiche befinden, ist es, wie auch 
Huck angibt, noch zu beträchtlichem Teile vom Wachstumskomplex eingenommen. 

Wie Abb. 8 zeigt, ist auch dieses Hangmoor deutlich aufgewölbt und besitzt 
sowohl hangabwärts als auch seitlich ein gut ausgeprägtes Randgehänge. Bei 
Profil 19 ist es in der Buchenzeit, wahrscheinlich zu Beginn von Abschnitt IX, 
entstanden und offenbar bis zur Gegenwart weitergewachsen. Gleichzeitig hat es 
sich seitlich ausgedehnt, wie das am unteren Randgehänge liegende, fast nur der 
jüngeren Siedlungszeit angehörige Profil 20 andeutet. 











5. Kammoor am Königsberg (Nr. 30 bei Hveck). 


Ein kleines Kammoor ? zwischen dem Königsberg und den Hirschhörnern in 
etwa 1025 m Höhe von nur 0,5 ha Größe. Es wird, wie auch Huxck angibt, zum 
größten Teil von einem Wachstumskomplex eingenommen, weist aber an seinem 
W- und SW-Rand auch Erosionser heinungen auf, die vielleicht mit einer Torf- 
grabung zusammenhängen. 

Es wurden 2 Linienprofile längs und quer zum Hang mitten durch das Moor 
gelegt (Abb. 9). Sie zeigen die Aufwölbung und das Randgehänge sehr deutlich. 
Das Moor ist in der EMW-Fichten-Buchenzeit entstanden und bis zur Gegenwart 
weitergewachsen. Seine heutige Ausdehnung aber hat es, wie die Profile 24 und 26 
lehren, im wesentlichen robin zu Beginn der Siedlungszeit erhalten. 

Die Torfz tzung wurde am Profil 25 geprüft (Abb. 11). Der Torf ist 
bis in die jiingere Siedlungszeit hinein stark zersetzt und wird vornehmlich von 
Eriophorum und Reisern gebildet. In den obersten Schichten nehmen Zersetzung 
und Eriophorum-Gehalt ab und Sphagnen der acutifolia-Gruppe treten mehr in 
den Vordergrund. Bestimmt wurde nur Sphagnum fuscum, das offenbar die Haupt- 
masse bildet. 


1 Die gleichzeitige Anwesenheit von Scirpus caespitosus ist wahrscheinlich. An 
der Torfbildung hat diese Art aber wenig Anteil (vgl. Rupotrx und Firsas, 1927). 

2 Von Huzck als Plateaumoor bezeichnet, der Kamm ist aber gut ausgeprägt 
(Abb. 9). 
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Aus diesen Feststellungen lassen sich nun folgende Schlüsse 


ziehen: 


1. Soweit es in einem Gebiet, in dem ebene Plateaus selten sind, mög- 
lich ist, weisen die untersuchten Moore die Gestalt typischer ombrogener 
Hochmoore auf: eine deutliche Aufwölbung und eine Gliederung in eine 
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Abb. 11. Torf tzung 
in jeeinem Profilaus dem Radauer 
Born (1), dem Brockenmoor (13) 
und dem Kammoor am Königs- 
. À Sph. imbricatum, 
palustre, sonst wie Abb. 10. 








offene Hochfläche und ein — wie übrigens 
schon HveEck noch ohne genaueres Nivelle- 
ment angab — gut ausgeprägtes, meist mit 
kümmernden Fichtengruppen bestandenes 
Randgehänge, das die Grenzen des Moores 
scharf umreißt. Auch ein Randsumpf (Lagg) 
ist, soweit man ihn nach dem umgebenden 
Gelände erwarten kann, vorhanden. 

Auf ebenem Gelände können Hochmoore 
in den Mittelgebirgen nur selten entstehen. 
Sie müssen Sättel, Kämme, Hänge und Tal- 
mulden überziehen oder auskleiden, soweit 
eben ihre ombrogene Entstehung dadurch 
fhicht in Frage gestellt wird. Will man 
diese selbstverständliche Tatsache nicht 
schon allein für genügend erachten, die 
Mittelgebirgsmoore bereits zu den ,,terrain- 
bedeckenden“ zu zählen — was diesem 
fruchtbaren Begriff seine Brauchbarkeit 
nehmen würde —, so sind die untersuchten, 
gegen ihre Umgebung wohl abgegrenzten 
Moore ihrer Gestalt nach zu den , eigentlichen“ 
ombrogenen Mooren im Sinne OsvaLDs zu 
rechnen, die somit im Harz bis über 1000 m 
reichen, ohne dabei sichere Anzeichen einer 
klimatischen Begrenzung zu zeigen. 

2. Die Hochmoorbildung hat, wie schon 
die Diagramme HESMERSs zeigen und unsere 
eigenen bestätigen, zu verschiedenen Zeiten 
begonnen. In allen Fällen ist sie während 
der Buchenzeit und meist auch noch wäh- 
rend der älteren und jüngeren Siedlungszeit 


kräftig fortgeschritten, zum Teil, wie im SO-Flügel des Brockenfelds, 
verbunden mit einer bis zur Gegenwart reichenden Transgression. 
Nur in dem durch den Menschen stark zerstörten Brockenmoor fanden 
wir an der Untersuchungsstelle keine nennenswerten Schichten der 
jüngeren Siedlungszeit. Dieses bis zur Gegenwart andauernde Wachs- 
tum der Harzmoore ist um so bemerkenswerter, als die Einwirkungen 


des Menschen auf ihren Wasserhaushalt (wasserwirtschaftliche Maß- 
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nahmen des Bergbaus, später forstliche Entwässerungsmaßnahmen) weit 
zurückgreifen 1. 

Setzen wir für die Buchenzeit ein Alter von 1500, für die ältere Sied- 
lungszeit von 500, für die jüngere von 400 Jahren ein, so erhalten wir 
folgenden mittleren jährlichen Zuwachs (jeweils für das mächtigste, 
zentrale Profil): 

















Tabelle 3. 
Buchenzeit | gjedlmnezeit Siedlungnseit 
mm mm mm 
Radauer Born, 880 m. ........ 1,27 1,00 1,25 
Brockenfeld, 890 m: . . ....... 0,93 1,00 2,50 
Brockenmoor, 98m . . . . . . . . . 1,07 1,40 0,25 
Hangmoor am Kônigsberg, 1005 m. . . 0,73 0,60 0,88 
Kammoor am Kônigsberg, 1025 m . . . 0,20 0,60 1,00 


Der Torfzuwachs hat also an vielen Stellen während der genannten 
Zeitabschnitte 1 mm erreicht, in dem lockeren Torf des Brockenfeldes 
wahrend der letzten Jahrhunderte sogar 2,5 mm. Er war im allgemeinen 
in den größeren Mooren erheblicher als in den kleineren, blieb aber auch 
noch in Höhen um 1000 m beträchtlich. x 

Huveck hat aus der heutigen Vegetation gefolgert, daß auf den Ober- 
harzer Hochmooren cherhalb 900 m und erst recht bei 1000 m unter den 
jetzigen klimatischen Bedingungen selbst bei fast ebener Oberfläche Still- 
stand und Abtragung überwiegen, diese Moore also ihre jetzige Ausdeh- 
nung wohl in einem der Hochmoorbildung günstigeren Zeitabschnitt 
erlangt haben. v. BüLow hat sich dieser Ansicht angeschlossen und die 
Verlangsamung des Moorwachstums mit dem Ende der Wärmezeit in 
Zusammenhang gebracht ?. 

Diese Ansicht läßt sich, soweit sie mit einer klimatisch bedingten Ver- 
langsamung des Moorwachstums rechnet, nicht mehr aufrechterhalten. 
Wir besitzen zwar noch keine genaueren Unterlagen über den Zuwachs 
der Harzmoore während der Wärmezeit. Aber schon die Diagramme 
HESMERs lehren, richtig datiert, daß das nachwärmezeitliche Moor- 
wachstum mindestens ebenso beträchtlich, wahrscheinlich beträchtlicher 
war als das wärmezeitliche, und unsere Diagramme bestätigen dies und 
beweisen weiter, daß nicht nur während de» vuchenzeitlichen Abschnitts 
der Nachwärmezeit, sondern auch während der ganzen Siedlungszeit bis 
zur Gegenwart ein erhebliches Moorwachstum angehalten hat. Wo es 
aber im Laufe der Zeit schwächer geworden oder zum Stillstand gekommen 


1 §. HesMER, 1928, S. 8, der schon den Einfluß der Kulturmaßnahmen auf die 
Verlangsamung des Wachstums betont. Erste Torfstecherei im Brockengebiet 1744. 

2 Beide Verfasser verweisen auf die von RuDoLPH und FrrBas, 1927, für das 
Riesengebirge angegebene nachwärmezeitliche Verlangsamung des Moorwachstums. 
Die subalpinen Moore des Riesengebirges gehören aber einem andern Moortypus an 
als die Harzmoore. 
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ist, genügen zur Erklärung vollauf die sichtbaren Einwirkungen des Men- 
schen oder der Umsiand, daB es sich um ältere Moore handelt, die ihren 
natürlichen Wachstumsgrenzen (vgl. GRANLUND) nahegekommen sein 
können. Das heutige Klima des Oberharzes ist also der Bildung und dem 
Wachstum der Hochmoore durchaus giinstig. 

3. Die Torfzusammensetzung lehrt, daB die untersuchten Moore in 
erster Linie von einer Pflanzengesellschaft aufgebaut wurden, in der 
neben Keisern, besonders Calluna, und neben Eriophorum vaginatum 
(und wahrscheinlich auch Scirpus caespitosus) vor allem Sphagnen aus 
der Gruppe der acutifolia die Pflanzendecke zusammensetzten, insbeson- 
dere Sph. fuscum, daneben Sph. robustum, rubellum, acutifolium, während 
Sph. magellanicum mehr oder weniger zurücktrat. Diese Gesellschaft 
bildete offenbar eine recht gleichférmig wachsende Decke. Verlangsamte 
sie ihr Wachstum, so traten Eriophorum und die Reiser eine Zeitlang 
stärker hervor, aber wassergefüllte verlandende Schlenken und damit 
eine zirkulativ-regenerative Entwicklung waren, besonders in den höch- 
sten Lagen, selten. 

Diese Feststellungen stimmen nun vorzüglich mit dem überein, was 
Hveck über die heutige Vegetation der Harzmoore mitteilt. Nach Hvzck 
gibt es auf den Harzmooren einen Wachstumskomplex, der sich durch eine 
wenig gegliederte, oft fast ebene Oberfläche ohne regelmäßige Gliederung 
in Bulte und Schlenken und damit ohne deutliche Regeneration aus- 
zeichnet. Seine wichtigste Gesellschaft wurde von Hvzck als Sphagnum- 
reiche Calluna-Assoziation beschrieben. Ihre steten Dominanten sind 
Calluna, Oxycoccus quadripetalus, Eriophorum vaginatum, Sphagnum 
fuscum, Sph. rubellum und Sph. magellanicum. Auf den Stillstands- 
komplexen herrscht hingegen die cladonienreiche Calluna-Assoziation, 
die sich durch einen höheren Wuchs der Reiser, das Zurücktreten der 
Sphagnen und eine größere Häufigkeit verschiedener Cladonien aus- 
zeichnet. 

Tüxen hat 1937 beide Gesellschaften zum Trichophoreto-Sphagnetum fusci 
zusammengezogen und die cladonienreiche als Subassoziation von Empetrum 
nigrum bezeichnet. Er nennt als lokale Charakterarten T'richophorum germanicum 
(= Scirpus caespitosus p.p.), Betula nana, Oxycoccus quadripetalus, Andromeda 
polifolia, Carex pauciflora, Sphagnum medium, rubellum, fuscum, molluscum und 
Odontoschisma Sphagni; als Differentialarten der Subassoziation Empetrum nigrum, 
Vaccinium uliginosum, v. Myrtillus und Picea. Dominierende Ordnungscharakter- 
arten bzw. Begleiter sind Eriophorum vaginatum, Calluna, Polytrichum strictum u. a. 
Sowohl Hveck als auch Tüxen stützen sich nur auf wenige Aufnahmen, eine 
schärfere Herausarbeitung der Gesellschaft und ihrer ökologisch wichtigen Unter- 
einheiten kann daher noch nicht gegeben werden. Nach unserem Eindruck wären 
die Cladonien neben einigen Laubmoosen zur Abgrenzung der Subassoziation besser 
geeignet. Auch spielt Trichophorum im Wachstumskomplex meistens keine so große 
Rolle, wie sie die Zahlen Tüxens erwarten lassen, bleibt vielmehr hinter Eriophorum 
zurück (anders natürlich im Erosionskomplex). Um die besondere Eigenart der 
Gesellschaft herauszuheben, ist aber die Wahl von Trrichophorum neben Sphagnum 
fuscum bei der Namengebung günstig. 


F.Firbas, H. Losert und Fr. Broihan: 
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Vergleicht man nun die Aufnahmen von Hveck und TüÿxEN mit der 
Torfzusammensetzung, so findet man eine weitgehende Übereinstimmung, 
vor allem in der Vorherrschaft der acutifolia, darunter von Sphagnum 
fuscum. Auch die von uns gelegentlich in geringen Mengen gefundenen 
Arten: Polytrichum strictum, Aulacomnium palustre, Dicranum Bergeri, 
Sphagnum recurvum werden in den Listen angeführt. Nur in der ge- 
ringeren Beteiligung von Sphagnum rubellum in den Torfanalysen und 
dem Fehlen von Sphagnum robustum und acutifolium in den Gesellschafts- 
listen besteht ein gewisser Unterschied. Man wird ihm kein großes Gewicht 
beilegen dürfen. Sphagnum robustum und acutifolium mögen bei den 
Vegetationsaufnahmen übersehen worden sein, und die genaue Ab- 
schätzung der Mengen der acutifolia im Torf ist natürlich besonders 
schwierig. 


Auch der Umstand, daß Stillstand und Wiederaufnahme des Moorwachstums 
durch keine besonderen Veränderungen im Artengehalt angezeigt werden, entspricht 
der großen floristischen Verbundenheit der beiden Gesellschaften (die Cladonien 
sind fossil nicht erhalten). 

Eine andere Übereinstimmung betrifft die von Huxcx als Eriophorum vaginatum- 
Sphagnum recurvum-Assoziation beschriebene Gesellschaft, in der unter anderem 
auch Sph. magellanicum, cuspidatum, Polytrichum strictum und Aulacomnium palu- 
stre auftreten. Sie ist nach Huxck die verbreitetste Gesellschaft des Randsumpfs, 
kommt aber in kleinen Flecken auch im Wachstumskomplex vor. Proben mit vorherr- 
schendem Sphagnum recurvum und mit Eriophorum vaginatum kommen da und dort 
zwischen den acutifolia-Schichten vor, sind aber vor allem für den unteren Teil der 
jungen Transgressionsprofile im Brockenfeld bezeichnend (Abb. 10). Hier enthalten 
sie zum Teil auch Sph. cuspidatum und veranschaulichen sehr deutlich, wie das 
Hochmoor den Randsumpf vor sich hergeschoben und später überwachsen hat. 


Soweit man also die Torfzusammensetzung mit der lebenden Vege- 
tation des Wachstums- und Stillstandskomplexes vergleichen kann, 
herrscht eine weitgehende Übereinstimmung. Die Vegetation der Ober- 
harzer Moore hat also während der Buchenzeit und der Siedlungszeit, d.h. 
während des ganzen Subatlantikums, wahrscheinlich nicht wesentlich 
anders ausgesehen, als der heutige Wachstums- und Stillstandskomplex dieser 
Moore. Auch von dieser Seite finden wir somit keinen Grund für die 
Annahme, daß die früheren Bedingungen für das Moorwachstum von 
jenen der Gegenwart wesentlich verschieden gewesen wären!. 

Nach der Torf tzung scheint Sphagnum fuscum mit zunehmender Höhe 


immer stärker hervorzutreten, während Sph. magellanicum spärlicher wird. Wieweit 
dies auch für die heutige Vegetation zutrifft, läßt sich vorläufig nicht sagen. 





1 Dieses Ergebnis steht also im Gegensatz zu den Verhältnissen in den sub- 
alpinen Mooren des Riesengebirges, wo zwischen der heutigen Vegetation und der 
Torfzusammensetzung sehr große Unterschiede im Mengenverhältnis einzelner Arten, 
besonders von Sphagnum magellanicum, gefunden wurden (RuDoLrH, FırBas und 
SIGMOND, 1928). Auch die Torf: m tzung des Abschnitts VIII stimmt in 
Abb. 11 mit jüngeren Schichten weitgehend überein. Über ältere Abschnitte läßt 
sich vorläufig nichts sagen. 

















450 F. Firbas, H. Losert und Fr. Broihan: 


Wir stellen nun einiges über die Bildungszeit der Rohhumusschichten 
(Auflagehumusschichten) zusammen. 

Die Soziologie der rohhumusreichen und vermoorenden Fichtenwälder ist 
im Oberharz noch genauer zu klären. Hvxcx hat einen rohhumusreichen Heidel- 
beerfichtenwald beschrieben, der Rohhumusschichten von oft beträchtlicher Mäch- 
tigkeit aufweist, Sphagnen (Sph. acutifolium und Girgensohnii) aber nur spärlich 
enthält. Er steht offenbar dem für die feuchteren N- und O-Hänge bezeichnenden 
Piceetum excelsae sphagnetosum TÜüxens val sehr nahe. Auf den trockeneren S- 
und W-Hängen steht das Piceetum excelsae oxalidetosum TÜüxENs, das geringere 
Rohhumusschichten aufweist. Außerdem hat Huxck einen sphagnumreichen Fich- 
tenwald über wenig zersetztem Sphagnumtorf mit viel Sphagnum acutifolium und 
Sph.recurvum beschrieben. Seine soziologische Stellung ist nach Tüxen noch unsicher 

Profil 3, beim Brockenfeldmoor (888 m). Im alten Fichtenwald mit Vacciniwm. 
Myrtillus, Calamagrostis villosa, Deschampsia flexuosa. 

Boden: A, 10cm Rohhumus, davon die Wie 5 cm wenig zersetzt, reich an 
Fichtennadeln, dicht verfilzt; die unteren 5 cm erdig, reich durchwurzelt. A, 10 cm 
humoser, lehmiger Verwi 

Alter: A, gehört ganz in die jüngere "Siediungszeit, besitzt nur geringe Calluna- 
Werte (4—18%). A, weist Spektren der älteren Siedlungszeit und höhere Calluna- 
Werte auf (bis 130%). 

Profil 12. Wie oben, im Fichtenwald der Waldinsel im Moor, etwa 890 m. Nack- 
ter, mit Nadeln bedeckter Boden. 

Boden: A, 10 cm Rohhumus, davon die oberen 5 cm schwächer zersetzt, reich 
an Nadeln, die unteren stark zersetzt, reich durchwurzelt, mit Holzresten. A, hu- 
moser, lehmiger Verwitterungsboden. 

Alter: Von A, gehören 9 cm der jüngeren, die unterste Probe der älteren Sied- 
lungszeit an; in A, ältere, nicht sicher datierbare Spektren 1. 

Profil 17, beim Brockenmoor, etwa 1010 m. Niedriger heidelbeerreicher Fichten- 
wald mit etwas Sphagnum. 

Boden: A, 10 cm reiserreicher Rohhumus mit viel Holz und Wurzeln, zum Teil 
auch mit Sphagnen (acutifolia), darunter 5cm stark zersetzter erdiger Humus. 
A, humoser Verwitterungsboden. 

Alter: Die obersten 12 cm gehören der jüngeren Siedlungszeit an, in den älteren 
Proben mit hohen Calluna-Werten (bis 95%); darunter nicht sicher datierbare 
ältere Spektren. 

Profil 21 (Abb. 12). Am NO-Hang des Königsbergs bei 1020 m. Fichtenwald mit 
Vaccinium M yriillus, Calluna, Calamagrostis villosa, Deschampsia flexuosa und etwas 
8 

Boden: A, 15 cm Rohhumus, zu oberst mit viel Fichtennadeln und Sphagnum, 
darunter viel Holz und Wurzeln, die untersten 3 cm erdig; A, humoser Verwitterungs- 
boden. 


1 In dem untersten erdigen Auflagehumus und im humosen Mineralboden finden 
sich oft sehr hohe Corylus- und Alnus-Werte (Corylus bis 164%, Alnus bis 58%). 
Sie sind viel hôher als in den Diagrammen der Torfe, besonders die von Alnus. 
Es dürfte sich hier in ähnlicher Weise, wie dies W. SELLE (nach einem mir freund- 
licherweise zur Verfügung gestellten Manuskript) für die Pollenfiihrung von Podsol- 
béden gezeigt hat, um eine Auslese dieser Pollen handeln. Wahrscheinlich erreichen 
sie dadurch, daß sie oft noch auf dem Schnee und ins Schmelzwasser geraten und 
außerdem recht klein sind, leichter ein konservierendes Niveau als größere Pollen- 
körner oder solche spät blühender Arten. Solche Proben können also unter Um- 
ständen noch zu einer Datierung, aber nicht zu Schlüssen auf die Waldzusammen- 
setzung verwendet werden. 
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Alter: Die obersten 9 cm aus der jüngeren Siedlungszeit, weitere 5 em aus der 
älteren Siedlungszeit, die unterste Probe des Auflagehumus aus der Buchenzeit. 

Profile 22 und 23. Mit Fichtenwald überwachsene Blockhalde am NO-Hang 
des Kônigsbergs bei etwa 1020 m. 

Profil 23 neben einem 1 m hohen Granitblock unter einem Bestand von Calama- 
grostis villosa und Vaccinium Myrtillus mit etwas Sphagnum. 

Boden: A, 7cm schwach zersetzter acutifolia-Torf (H 1), darunter 10 cm 
wdiger, wurzelreicher Rohhumus; A, Verwitterungsboden und Fels. 
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Abb. 12. Profil 21, Rohhumusprofil vom Nordosthang des Kônigsbergs bei 1020 m. 
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Abb. 13. Profil 31, Rohhumusprofil vom Gipfel des Achtermann bei 925 m. 





Alter: Die obersten 10 cm stammen aus der jüngeren Siedlungszeit, weitere 
2 cm aus der älteren Siedlungszeit, die untersten 5 cm aus den Abschnitten IX und 
VIII. Calluna erreicht ein Maximum von 84% in Xb, nimmt nach oben ab. Picea- 
Spaltöffnungen nur in der jüngeren Siedlungszeit bis 7,5 cm Tiefe, 

Profil 22 wurde auf dem Granitblock aus einer 10 cm mächtigen, stark zer- 
setzten, wahrscheinlich von Vaccinium M yrtillus stammenden Rohhumusdecke ent- 
nommen. Diese stammt aus der jüngeren Siedlungszeit und enthält bis zum Grund 
Fichtenspaltöffnungen. Ein Erica ximum von 52% in 5cm Tiefe stammt 
etwa zu gleichen Teilen von Calluna und cf. Vaccinium. 

Profil 31 (Abb. 13). Bergheide auf dem Gipfel des Achtermann bei 925 m. 
Empetreto-Vaccinietum (s. Tüxen, 1937; 8. ste die Entnahmestelle völlig mit der 
dort gegebenen Diagnose überei 

Boden: A, 25 cm Rohhumus oars mit viel Hylocomium splendens, 
Holz, Blättern und Wurzeln von Vaccinium M yrtillus und Calluna, Steinkernen von 
Empetrum, H 7—9. Darunter 10 cm schwarzer, erdiger Humus mit mineralischen 
Beimengungen. Holz von Calluna, Steinkernen von Empetrum, H 10. 
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Alter: Die obere Rohhumuschicht (25 cm) stammt ganz aus der jiingeren Sied- 
lungszeit. Darunter wahrscheinlich vermengte und verzerrte Spektren aus Xa und 
älteren Abschnitten. Calluna gipfelt im älteren Teil von Xb mit 185%. 

Zwei weitere Profile führten zu ähnlichen Ergebnissen. Wir können 
danach, wenn es sich auch nur um eine erste Orientierung handelt, sagen: 

In 9 untersuchten Profilen stammt der eigentliche Rohhumus, der 

vorwiegend aus Fichtennadeln, aus Holz- und Wurzelresten der Fichte 
und verschiedener Ericaceen und aus einigen Moosresten besteht, zur 
Gänze, in einem Profil zum größten Teil aus der jüngeren Siedlungszeit. 
Er ist also erst während der endgültigen Ausbreitung der Fichte in den 
Wäldern des Oberharzes gebildet worden. Der regelmäßige Kurven- 
verlauf der Diagramme deutet darauf hin, daß er diese Zeit wenigstens 
an einigen Stellen ganz umfaßt, hier also im Laufe der letzten Jahrhunderte 
ungestört gebildet wurde!. Der stark zersetzte, erdige, meist wenig 
mächtige Humus, der sich darunter befindet, gehört teils der jüngeren, 
teils der älteren Siedlungszeit an, teils ist in ihm auch der Pollennieder- 
schlag älterer Abschnitte der Waldgeschichte in mehr oder weniger ver- 
zerrten Mischspektren enthalten. Solche kennzeichnen vor allem die 
obersten, humusreichen Schichten des Mineralbodens. Doch kann man 
selbst in diesen reine Spektrerf der älteren und jüngeren Siedlungszeit 
finden. 

Die jüngere Siedlungszeit, die in den Wäldern zur völligen Vorherr- 
schaft der Fichte geführt hat, war also auch für die Bodenbildung ein 
entscheidender Abschnitt durch die Förderung der Rohhumusbildung. Die 
Rohhumusschichten stehen sicherlich vielfach in unmittelbarem Zu- 
sammenhang mit der Ablagerung der schwer zersetzlichen Streu dieses 
Baumes. Sie reichen aber, wie die hohen, das Ende der älteren und den 
Beginn der jüngeren Siedlungszeit bevorzugenden Calluna-Werte in den 
tieferen Schichten zeigen, zurück in jene Jahrhunderte, die durch eine 
übermäßige Nutzung der Wälder ohne genügende Fürsorge für den Nach- 
wuchs zu deren starker Lichtung und Verheidung geführt haben. Schon 
diese hat offenbar eine kräftige Rohhumusbildung zur Folge gehabt. 

Das Profil vom ACHTERMANN legt die Frage nahe, ob die Rohhumusbildung, die 
hier ohne Mitwirkung der Fichte erfolgt sein muß, durch eine geringe Klimaänderung 
während der letzten Jahrhunderte gefördert worden sein könnte. Es kann aber 
auch hier eine stärkere Verheidung eine Folge menschlicher Eingriffe sein. 

Schließlich seien noch einige Angaben über das Alter der vermoorten 
Fichtenwälder besprochen. 

In dem von HESMER untersuchten Riefenbruch, einem ausgedehnten 
Fichtenbruchmoor in 600—615 m Höhe, gehört der größte Teil des unter- 
suchten Profils der Siedlungszeit an. Ähnliches lehren 3 von uns unter- 
suchte Profile, von denen 2 beschrieben werden sollen. 


1 Die Entnahmestellen lagen teilweise so, daß eine ungestörte Entwicklung mit 
einiger Wahrscheinlichkeit vorausgesetzt werden konnte. 
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Profil 18. Sphagnum-reicher Fichtenwald am NO-Hang des Königs- 
bergs bei etwa 1008 m, an einer lichten, mit Calluna und Eriophorum be- 
standenen Stelle. 

Schichtfolge: 0—35 cm schwach zersetzter acutifolia-Torf (H 1—3); 
33—55 cm stark zersetzter Eriophorum-Reisertorf (H 4—8); 55—85 cm 
strukturlose, stark zersetzte Moorerde (H 9—10). 

Alter: Die Bildung der untersten, erdigen Schichten hat schon während 
der Abschnitte VIII und IX stattgefunden. Der Reisertorf wurde zu 
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Abb. 14. Profil 29, Moor im Fichtenkampfgürtel am Brocken bei 1995 m. 


Beginn der älteren Siedlungszeit, der Sphagnumtorf in ihrem weiteren 
Verlauf und während der jüngeren Siedlungszeit gebildet. Calluna blieb 
stets gering (bis 33% in Xb). Die stärkere Vernässung der Untersuchungs- 
stelle erfolgte also erst während der Fichtenausbreitung. 

Profil 29 (Abb. 14). Vermoorte Stelle im Fichtenkampfgiirtel am 
NW-Hang des Brockens bei 1095 m (nahe dem Hirtenstieg oberhalb der 
Bahn). Die heutige Vegetation ist ein Gemisch von Hochmoor- und 
Waldpflanzen ( Picea, Vaccinium Myrtyllus, Vacc. Vitis idaea, Empetrum, 
Calamagrostis villosa, Eriophorum vaginatum, Sphagnum acutifolium 
coll. ). 

Schichtfolge: 0—28 cm Eriophorum-Sphagnum-Torf von nach unten 
zunehmender Zersetzung (H 1—6) mit Resten von Sphagnum Girgensohnii 
und Sph. squarrosum ; 28—70 cm stark zersetzte Moorerde mit Holzresten 
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(zum Teil Calluna) und Brandspuren in 30, 35 und 55—70 cm Tiefe; 
darunter humoser Mineralboden. 

Alter: Der Mineralboden zeigt Spektren der Abschnitte VIIb und 
VIII, die verzerrt sein dürften. Der stark verwitterte Torf ist während 
der Buchenzeit und der älteren Siedlungszeit entstanden, gegen deren 
Ende sich ebenso wie über dem Untergrund reichliche Brandspuren finden. 
Der schwächer zersetzte Sphagnumtorf hat sich erst während der jiingeren 
Siedlungszeit, also während der Fichtenausbreitung gebildet. Schließ- 
zellen von Picea wurden nur während dieses Abschnittes gefunden. 

Das Pollendiagramm ist auch durch die höheren Pollenwerte der 
Bäume tieferer Lagen von Interesse. Wahrscheinlich war die Gehölz- 
vegetation des Brockengipfels zu allen Zeiten licht und einer reichen 
Pollenzufuhr aus dem Harzvorland ausgesetzt. Man darf daher auch die 
hohen Buchenwerte nicht als Beweis für Buchenbestände an Ort und 
Stelle ansehen. 

Die untersuchten Profile zeigen, daß die Torfbildung in den vermoorten 
Fichtenwäldern weit zurückreichen kann, wenigstens bis in den Beginn 
der Buchenzeit. Überall ist es aber während der jüngeren Siedlungszeit, 
der Zeit.der endgültigen Fichtenausbreitung, zu einer stärkeren Ver- 
sumpfung gekommen. Das läßt vermuten, daß die heutigen Bedingungen, 
nämlich das niederschlagsreiche, kühle Klima einerseits, die Alleinherr- 
schaft der flachwurzelnden Fichte andererseits, der Bildung ausgedehnter 
Fichtenmoorwälder sehr günstig sind. Es wären eingehende soziologische 
und stratigraphische Untersuchungen zu dieser Frage wünschenswert. 


F. Firbas, H. Losert und Fr. Broihan : 


Zusammenfassung. 


1. Im Oberharz wurden 32 Torf- und Rohhumusprofile zwischen 
800—1000 m untersucht und eine genauere Gliederung der jüngeren 
Waldgeschichte unter besonderer Berücksichtigung der Getreidekurve 
vorgenommen. Es lassen sich eine Buchenzeit und eine durch größere 
Häufigkeit des Getreides und bald auch durch die Ausbreitung der Fichte 

ichnete Siedlungszeit mit 2 Unterabschnitten abgrenzen und 
durch Vergleich mit der Siedlungsgeschichte des Harzes und seines Vor- 
landes datieren. 

2. Danach war der Oberharz noch zu Beginn unseres Jahrtausends 
bis in Höhen von 1000 m von der Buche beherrscht. Die Fichte bildete 
in dieser Buchenstufe höchstens !/, des Gesamtbestandes. Sie kam wahr- 
scheinlich besonders in den Vermoorungsgebieten, in Talschluchten, auf 
Blockhalden, in größerer Höhe in Mischung mit der Buche und oberhalb 
1000 m vielleicht auch als schmaler, buchenfreier Kampfgürtel vor. 

3. Die fast völlige Verdrängung der Buche durch die Fichte ist erst 
im Laufe des letzten Jahrtausends vor sich gegangen unter Schwankungen, 
di> eine auffällige Parallele zur Geschichte des Harzbergbaues aufweisen 
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und einen engen ursächlichen Zusammenhang wahrscheinlich machen. 
Danach hat die Ausbreitung der Fichte schon im 12. und 13. Jahrhundert 
begonnen und, nach einer voriibergehenden Wiederausbreitung der Buche, 
besonders seit dem Ende des 15. und seit dem 16. Jahrhundert schlieBlich 
bis zu ihrer heutigen Alleinherrschaft gefiihrt. Gleichzeitig erfolgten auch 
eine Lichtung der Wälder und eine Ausbreitung von Betula und Calluna, 
denen erst die geregelte Forstwirtschaft ein Ende bereitet hat. 

4. Die Möglichkeit, daß diese Ausbreitung der Fichte durch eine ge- 
ringe Klimaänderung begünstigt wurde, läßt sich nicht ausschließen, ist 
aber zur Erklärung nicht nötig. Wahrscheinlich ist also die obere klimati- 
sche Grenze der Buchenstufe auch heute erst bei 1000m zu suchen. Ob 
sich die Buche aber heute nach Ausschluß forstlicher Maßnahmen noch 
bis zu dieser Höhe ausbreiten könnte, läßt sich ohne entsprechende lang- 
fristige Versuche nicht sagen, da gleichzeitig mit der Ausbreitung der 
Fichte tiefgreifende Veränderungen der Böden einhergegangen sind, 
von denen wir nicht wissen, ob und in welcher Zeit sie rückgängig gemacht 
werden können. 

5. Die Bildung der Auflagehumusschichten kann bis in die Buchenzeit 
zurückgreifen. Meist ist sie aber jünger, und vor allem die mächtigen, 
schwächer zersetzten Rohhumusschichten sind in erster Linie eine Bil- 
dung der jüngeren Siedlungszeit, also der letzten Jahrhunderte. Sie gehen 
sowohl auf die ältere Verheidung und Verarmung der Harzwälder als auch 
auf die Ausbreitung der Fichte selbst zurück. 

6. Auch die Bildung der bisher noch wenig untersuchten Torflager 
der versumpften Fichtenwälder kann in ältere Zeiten zurückgreifen, 
ist aber wahrscheinlich seit der Ausbreitung der Fichte und in ursäch- 
lichem Zusammenhang damit sehr gefördert worden. 

7. Die Hochmoore des Oberharzes sind nach Gestalt und Vegetation 
ombrogene ,,eigentliche‘‘ Hochmoore (keine ,,terrainbedeckenden“ Moore) 
mit besonderen, von Hveck bereits hervorgehobenen Zügen. Ihre nach- 
wärmezeitlichen Schichten sind durch das Vorherrschen der Sphagnen 
aus der acutifolia-Gruppe, besonders von Sphagnum fuscum, ausgezeichnet. 
Höhenwachstum und Transgression haben noch in Höhen von 900—1000 m 
bis zur Gegenwart stattgefunden, und zwar offenbar unter der Herr- 
schaft der gleichen Assoziationen und Komplexe, die die heutige Vege- 
tation zusammensetzen. 

8. Es liegt kein zureichender Grund für die Annahme vor, daß die 
Hochmoore des Oberharzes unter für ihre Bildung günstigeren Klima- 
verhältnissen entstanden sind. Das heutige Klima des Oberharzes be- 
günstigt die Bildung und das Wachstum ombrogener Moore und im Zu- 
sammenhang mit der Alleinherrschaft der Fichte auch die Entstehung 
von Auflagehumus und die Versumpfung der Fichtenwälder. 
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SELBSTBESTAUBUNGEN SUBDIÖCISCHER BLÜTENPFLANZEN, 
EIN NEUER BEWEIS FÜR DIE GENETISCHE THEORIE 
DER GESCHLECHTSBESTIMMUNG. 


Von 
EcKHARD KvHn 
(Hamburg). 


(Eingegangen am 9. November 1939.) 


I. Einleitung. 

Die Trennung der Geschlechter ist bei zweihäusigen Blütenpflanzen 
sehr verschieden scharf ausgeprägt. Häufig lassen sich bei den Männchen 
und Weibchen auch Organe des anderen Geschlechts in verschieden 
starker Ausbildung nchweisen. Wir können zwischen echten Diôcisten 
und Subdiôcisten unterscheiden. Bei den ersten werden die beiderlei 
Gameten ausschließlich, bei den letzten nur vorwiegend auf verschiedenen 
Individuen gebildet. Bei den Subdiôcisten bringen also die Männchen 
neben einer Überzahl von männlichen, auch einige zwittrige oder weib- 
liche Blüten mit funktionsfähigen Eizellen und die Weibchen neben einer 
Überzahl von weiblichen, auch einige zwittrige oder männliche Blüten 
mit funktionsfähigen Pollenkörnern hervor. Genau genommen dürfen 
wir hier nicht von männlichen und weiblichen, sondern müssen von sub- 
andröcischen und subgynöcischen Individuen sprechen. 

Nach der wohlbegründeten Auffassung von CoRRENS (1928) liegt bei 
den Subdiöcisten genau wie bei den echten Diôcisten genotypische Ge- 
schlechtsbestimmung nach dem Homogametie-Heterogametieschema 
vor. Das Auftreten von Gameten des anderen Geschlechts beruht auf 
einer im Vergleich zu den echten Diöcisten geringeren Wirkungsstärke 
der Realisatoren gegenüber dem Genkomplex für die Geschlechtsanlagen 
(AGZ-Komplex). Daher können Außenbedingungen verhältnismäßig 
leicht Änderungen des Geschlechts bewirken. Die Bestimmung der 
Blüten des anderen Geschlechts ist dabei nur eine phänotypische, der 
Genotypus bleibt unverändert. 

Bei den Subdiöcisten kann man nun von Männchen und Weibchen 
Nachkommenschaft durch Selbstbestäubung erhalten. Nehmen wir an 
— was ja für das Pflanzenreich allermeist zutrifft —, daß Heterogametie 
des Männchens vorliegt. Das Weibchen (Konstitution yy) wird dann 
neben y-Eizellen in geringerer Zahl auch Pollenkörner hervorbringen, 
die ebenfalls den weiblichen Realisator y enthalten. Die Nachkommen- 
schaft muß demnach ausschließlich aus Weibchen bestehen. Das Männ- 
chen (Konstitution xy) wird entsprechend nicht nur «- und y-Pollenkörner, 
sondern auch «- und y-Eizellen, jeweils im Verhältnis 1:1 bilden. Die 
Nachkommenschaft muß dann aus 1 xx : 2 œy : 1 yy bestehen, also im 


Planta Bd. 30. 30 
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Verhältnis 33:1 © aufspalten. Die entstehenden F,-Männehen sind 
im Verhältnis 2:1 heterozygot und homozygot. 

Der interessante Versuch, von Männchen und Weibchen F,-Nach- 
kommenschaften zu gewinnen, ist schon bei verschiedenen subdiöcischen 
Blütenpflanzen ausgeführt worden. Isolierte subgynöcische Individuen 
brachten, wie bei männlicher Heterogametie zu erwarten ist, in den 
meisten Fällen ausschließlich Weibchen hervor [allerdings mit Ausnahme 
von Mercurialis annua nach BITTER (s. unten) und von Morus alba nach 
SCHAFFNER (1936)]. Die subandröcischen Individuen lieferten nur in 
einigen wenigen Fällen in der Nachkommenschaft erwartungsgemäß 
neben Männchen auch Weibchen. [Cirsium arvense! (nur 1 Versuch): 
93+89 nach CoRRENS (1916); Cannabis sativa: 3¢+1 92 nach 
MCPuee (1925) und 2 $+6 2 nach HrmaTA (1927); Morus alba: 5 3 
+119 nach SOHAFFNER (1925, 1929)]. Die bisher aufgezogenen F,-Gene- 
rationen subandrôcischer Individuen, in denen auch Weibchen auftraten, 
sind also zahlenmäßig viel zu klein, um entscheiden zu können, ob die zu 
erwartende Spaltung in 3 3:19 vorliegt. Die Prüfung der genetischen 
Konstitution der F,-Männchen ist überhaupt noch nicht in Angriff ge- 
nommen worden. 

Allermeist brachten jedoch die subandröeischen Stöcke in der Nach- 
kommenschaft ausschließlich Männchen, keine Weibchen hervor. [Cirsium 
arvense! — mit der einen oben angeführten Ausnahme — nach CORRENS 
(1928); Mercurialis annua nach STRASBURGER (1909) und YAMPOLSKY 
(1919); Valeriana dioica nach CoRRENs (1913), Humulus japonicus 
nach Fiepor (1912), Silene Roemeri nach CORRENS (1925), Silene otites 
nach CorRENS (1928) und Aruncus silvester nach CoRRENS (1934).] 
Dieses Verhalten ist um so merkwürdiger, als Heterogametie des Männ- 
chens für Cirsium arvense durch andere Versuche nachgewiesen und 
auch für die meisten anderen Arten wahrscheinlich ist. ‚Hierin steckt 
ein noch ungelöstes Problem“ (Corkens 1928, S. 74). Ähnlich äußert 
sich CORRENS auch später (1934, S. 1161): „Daß die Männchen, trotzdem 
sie (vielleicht mit Ausnahme von Aruncus?) heterogametisch sind, nur 
ihresgleichen geben, bedarf noch besonderer Untersuchung.“ Das 
Fehlen von Weibchen in der Nachkommenschaft subandrôcischer Indi- 
viduen läßt sich entweder durch eine Lebensunfähigkeit der y-Eizellen 
oder der yy-Zygoten erklären. Für beide Annahmen ist aber kein ein- 
leuchtender Grund zu finden. 


Die Geschlechtsvererbung bei den Subdiöcisten ist also durchaus noch 
nicht befriedigend geklärt und insbesondere eine Spaltung der Subandrécisten 


1 Eine Klärung des Verhaltens bei dem subandrôcischen Cirsium arvense liegt 
also keineswegs vor. — Cirsium palustre (CoRRENS 1916, 1928), bei dem die Zwitter 
nach Selbstbestäubung neben Zwittern und gynomonöecischen §*5cken „wohl immer 
auch Weibchen“ (die Zahlenverhältnisse sind nicht klar) hervorbringen, ist gyno- 
diöcisch, nicht subdiöcisch. 








ein neuer Beweis für die genetische Theorie der Geschlechtsbesti 459 


L 





in 3 8:1 © noch nicht nachgewiesen. Die Untersuchung der Nach- 
kommenschaften von subgynôcischen und besonders von subandrécischen 
Individuen ist aber nicht nur für das Problem der Subdiôcisten selbst 
von Bedeutung, sondern auch als Priifstein fiir die genetische Theorie 
der Geschlechtsbestimmung von allgemeinstem Interesse. 


Die seit 1930 am Kaiser Wilhelm-Institut für Biologie in Berlin- 
Dahlem ausgeführten Versuche an Subdiôcisten beziehen sich auf nord- 
amerikanische Arten der Gattung Thalictrum (Wiesenraute, Familie 
Ranunculaceae) und auf das einheimische Bingeïkraut Mercurialis annua 
(Familie Euphorbiaceae). 


Uber die wesentlichen, schon 1935 feststehenden, Ergebnisse dieser 
Untersuchungen bei Thalictrum Fendleri und Mercuralis annua wurde 
am 4.7.36 auf der Tagung der Deutschen Botanischen Gesellschaft in 
Erlangen berichtet. Eine kurze Inhaltsangabe im Rahmen des Tagungs- 
berichtes erschien im 1. Generalversammlungsheft der ,,Berichte der 
Deutschen Botanischen Gesellschaft‘‘ (Kuxn 1936). Die für Mercurialis 
annua noch ausstehende Analyse der genetischen Konstitution der 
F,-Männchen in der Nachkommenschaft subandröcischer Individuen 
wurde 1936 und 1937 durchgeführt, die letzten Keimlinge aus Ergän- 
zungsaussaaten gelangten im Sommer 1939 zur Blüte. Die Unter- 
suchungen bei Thalictrum Fendleri waren schon im Sommer 1937 end- 
gültig abgeschlossen. Trotzdem konnten die geplanten, ausführlichen 
Veröffentlichungen bisher aus äußeren Gründen noch nicht fertiggestellt 
werden, und infolge des Krieges läßt sich zur Zeit nicht absehen, wann 
dies möglich sein wird. Daher sollen jetzt wenigstens die wichtigsten 
Ergebnisse zusammengefaßt werden. 


II. Versuche mit Thalictrum Fendleri. 


Bei Thalictrum Fendleri lassen sich keine Geschlechtschromosomen 
nachweisen. Der Modus der Geschlechtsbestimmung wurde anfangs 
durch Kreuzungen mit gemischtgeschlechtigen Arten zu analysieren ver- 
sucht. Die seit 1928 durchgeführten Untersuchungen ließen zunächst 
keine eindeutige Entscheidung zu (KuHN 1930). Die fortgesetzten Ver- 
suche ergaben, daß bei diesen Kreuzungen, im Gegensatz zu den be- 
rühmten Bryonia-Versuchen von CoRRENS, Gene der zwittrigen Arten 
epistatisch über die Realisatoren der getrenntgeschlechtigen Art sein können. 
Darüber wird in einer besonderen Arbeit berichtet werden. Während 
diese Versuche lehren, daß polymere Faktoren aus dem Anlagenkomplex 
(AGZ-Komplex nach CORRENS) an der Geschlechtsbestimmung mit- 
zuwirken vermögen, konnte andererseits durch Untersuchung von sub- 
andröcischen Individuen auch hier die geschlechtsentscheidende Wirkung 
von Realisatoren nachgewiesen werden. 


30* 
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Thalictrum Fendleri ist im allgemeinen streng zweihäusig. Weibchen 
und Männchen treten etwa im Verhältnis 1: 1 auf. Bei den untersuchten 
Sippen sind die Weibchen stets rein weiblich. Ebenso sind die Männchen 
meist rein männlich, aber auch subandröcische Individuen kommen vor. 
Und zwar finden sich alle Übergänge zwischen fast rein männlichen Pflanzen 


Tabelle 1. Selbstbestäubung (und freies Abblühen) von Männchen 


bei Thalictrum Fendleri. Gesamtergebnisse. 


Zahl der 2 é 9 
Zahl der Individuen achkommen blühend 
schaften absolut in % absolut in % 











96.08 © .nso. Sone 46 | 678 | 481 70,9 | 197 | 29,1 
11 F,-$d heterozygot - 13 152 119 78,3 33 21,7 
GE Quest. uns 59 || 830 | 600 | 72,3 | 230 | 27,7 


— bei denen auf mehrere hundert männliche Blüten nur eine mit einem 
fertilen Carpell kommt — bis zu + zwittrigen. Bei den ,,männlichen 
Zwittern“ wird die volle, für das Weibchen typische Zahl von 7—10 Car- 
pellen pro Blüte erreicht, und nur die zuletzt gebildeten Blüten haben 
weniger bis keine Fruchtblätter. Es wurden sechs verschiedene Stufen in 
der Ausbildung der Organe des anderen Geschlechts unterschieden und 
als 4, de du da & bis 9 und Ÿ bezeichnet. Aus Kreuzungen mit Weib- 




















Tabelle 2. Freies Abblühen und Selbstbestäubung von Männchen 
bei Thalictrum Fendleri. Einzelergebnisse für 8 £d. 


























Ge- Bestäu- Ver- n é 2 
Pflanze or | bung | “xr. Hpiühendf neo] inx Tabsoint | inx 
5, 193/2 ds frei 46 10 8 2 
5 FA da ” 47 9 8 1 
5, 194/3 à " 48 2 2 ne 
FB ds d 153 20 18 2 
88 FA “ an 155 8 6 2 
89 FB dr m 165 6 4 2 
89 FD de * 167 11 7 4 
44D & bis © | selbst | 147 158 122 77,2 36 22,8 
224 | 175 78,2 49 21,8 














chen folgt, daß diese Stufen durch besondere polymere Faktoren bedingt 
werden und nicht etwa auf eine Reihe von multiplen Allelen der Realisatoren 
zurückzuführen sind. Im folgenden werden auch die subandröcischen 
bis + zwittrigen Individuen kurz als „Männchen“ bezeichnet. 

Von 34 Männchen wurden nach Selbstbestäubung oder freiem Ab- 
blühen im ganzen 46 Nachkommenschaften aufgezogen. (Aussaat in 
den Jahren 1931, 1933, 1934 und 1935, einige Nachträge noch 1936 
in Heidelberg.) Insgesamt blühten 678 Individuen, es waren 481 Männ- 
chen und 197 Weibchen (Tabelle 1, obere Reihe). Es treten also Männ- 
chen und Weibchen in dem erwarteten Verhältnis von etwa 3:1 auf 
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(gefunden wurden 71% statt theoretisch 75% Männchen). Im éinzelnen 
sollen hier nur die Spaltungszahlen derjenigen Familien angeführt 
werden, von denen später weitere Generationen untersucht wurden 
(Tabelle 2). Diese 8 Kinzelnachkommenschaften zusammen spalteten 
in 175 & : 49 2 (78% Männchen). 

Soweit die Einzelnachkommenschaften für die Beurteilung umfang- 
reich genug waren, konnte meist eine Spaltung in etwa 38:1 © und 
zwar mit einem kleinen Überschuß an Männchen festgestellt werden 
(z. B. Familie Nr. 147 in Tabelle 2). — Daneben wurden aber auch Nach- 
kommenschaften gefunden, die deutliche Abweichungen vom 3: 1-Ver- 
hältnis aufweisen, wobei es sich stets um ein Überwiegen der Weibchen 
handelt. Ähnliche Abweichungen vom normalen Geschlechtsverhältnis 
wurden auch bei Kreuzungen 2x ¢ beobachtet und lassen sich mit der 
Annahme ungleicher Wachstumsgeschwindigkeiten der «- und y-Pollen- 
schläuche infolge selektiver Hemmungs- und Förderungsfaktoren im 
Griffel und Pollen erklären (vgl. die Untersuchungen von v. UBıscH (1934) 
an Antennaria dioica). — Während an sich wohl eher ein kleiner Über- 
schuß an Männchen als typisch anzusehen ist, kommt durch diese ein- 
zelnen, abweichenden Familien mit Weibchenüberschuß die etwas zu 
kleine Männchenzahl im Gesamtergebnis zustande. — Die Spaltung der 
F,-Generation in 3 & : 1 2 beweist, daß bei Thalictrum Fendleri das Männ- 
chen heterogametisch ist. 


Nun wurde geprüft, ob erwartungsgemäß die in der F, entstandenen 
Männchen im Verhältnis 2:1 heterogametisch «y und homogametisch 
xx sind. Die ersten müssen mit Weibchen eine normale Aufspaltung in 
1 & (ay): 1 2 (yy), die letzten dagegen eine nur aus Männchen (xy) be- 
stehende Nachkommenschaft ergeben. 52 Männchen aus den in Tabelle 2 
angeführten F,-Familien wurden mit beliebigen Weibchen gekreuzt und 


insgesamt 67 Nachkom- are R sr 
abelle 3. Kreuzungen von homozygoten F,- 

menschaften aufgezo- Männchen (aus der Nachkommenschaft von 

gen [58 Familien wur- Männchen) mit Weibchen bei Thalictrum Fendleri. 











den (1933), 1934 und Gesamtergebnisse. 

1935 in Berlin-Dahlem, FE Zahl der 3 

9 Familien 1936 in Hei- Individuen |Nachkommen-| Jjühena | 4 $ 
delberg ausgesät]. 45 

Nachkommenschaften 16 \ r aaa Hu 9 
von 36 Männchen spal- 16 22 1278 112691 9 














teten etwa im Verhält- 

nis] ¢:1 2 auf, 22 Nachkommenschaften von 16 Männchen bestanden 
meist ausschließlich aus Männchen. Die Gesamtergebnisse dieser letzten 
Kreuzungen sind in Tabelle 3 angeführt. Die wenigen aufgetretenen 
Weibchen — nur 9 in 6 Nachkommenschaften — sind mit Sicherheit 
auf eine unkontrollierte Bestäubung zurückzuführen. Diese Kreuzungen 
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beweisen, daß in der F, tatsächlich die erwarteten homozygoten Aus- 
nahmemännchen der Konstitution aa auftreten. Tabelle 4 zeigt, wie sich die 
ermittelten «y- und «x-Männchen auf die einzelnen F,-Familien verteilen. 
Insgesamt waren also von 521 geprüften F,-Mannchen 36 heterozygot 
ay und 16 homozygot ax. Das Verhältnis von heterozygoten zu homo- 

zygoten Männchen ent- 


Tabelle 4. spricht 
Durch Kreuzungen ermittelte heterozygote a .- ? om Ln 
(Konstitution ay) und homozygote (Konsti- 2 — 
tution aa) F,-Mannchen(ausderNachkommen- 3 von 2:1. 











schaft von Männchen) bei Thalictrum Fendleri. Die meisten aa- 
Aus Zahl der Hetero- Zu Männchen waren rein 
vo oon x sygot männlich, nur wenige 
schwach subandröcisch. 

æ . 7 1 Unter den heterozy- 

48 1 # à goten «y-Mannchen wa- 

153 7 6 1 ren dagegen viele sub- 
= - 2 andröcisch bis + zwit- 
167 2 1 1 trig. Von 11 hetero- 
147 19 12 7 zygoten F,-Männchen 
52 36 16 wurden — gleichzeitig 











mit den Kreuzungen — 
nach Selbstbestäubung oder freiem Abblühen wieder Nachkommen- 
schaften aufgezogen (Tabelle 1, zweite Reihe). Es blühten insgesamt 
152 Pflanzen, davon waren 119 Männchen und 33 Weibchen (78% Mann- 
chen). Rechnet man die Nachkommenschaften der P- und F,-Männchen 
zusammen, ergibt sich insgesamt eine Spaltung von 6003: 2309 (Ta- 
belle 1, unterste Reihe), also 72% Männchen. 

Die Selbstbestäubungen der P-Männchen sowie die Kreuzungen und 
Selbstbestäubungen der F,-Männchen beweisen, daß die Nachkommenschaft 
subandröcischer Individuen bei Thalictrum Fendleri im Verhälinis 1 : 2:1in 
homozygote Männchen ax, heterozygote Männchen ay und Weibchen yy auf- 
spaltet. Die ermittelten heterozygoten «y- und homozygoten «x-Männchen 
waren äußerlich in keiner Weise voneinander zu unterscheiden. Auch 
die Untersuchung des Pollens ergab keine durchgehenden Unterschiede. 
Bei beiden kamen sowohl Individuen mit ganz normalem Pollen als auch 
solche mit einem ziemlich hohen Prozentsatz sterilen Pollens vor. 


Ill. Versuche mit Thalictrum dasycarpum und Th. polygamum. 


Über die interessante Geschlechterverteilung bei T'halictrum dasy- 
carpum und Th. polygamum (= Th. Cornuti) wurde schon früher (KUHN 
1933) ausführlich berichtet. Beide Arten sind subdiôcisch: es kommen 


1 Bis Ende 1935 waren 50 F,-Männchen analysiert (35 heterozygot : 15 homo- 
zygot), wie in der ersten Veröffentlichung (KuHN 1936) mitgeteilt ist. 
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Männchen und (physiologisch) subgynöcische Individuen etwa im Ver- 
hältnis 1 : 1 vor. — Die subgynöcischen Individuen von Th. dasycarpum 
sind Weibchen, die neben einer Überzahl von weiblichen fast stets auch 
einzelne Blüten mit einigen Antheren hervorbringen. Bei Th. polygamum 
bilden die subgynöcischen Pflanzen dagegen ausschließlich zwittrige 
Blüten, deren Antherenzahl im Vergleich zu den Männchen allerdings 
reduziert ist (11—12 statt 38—40 Antheren pro Blüte). Der reichlich 
vorhandene Pollen besitzt aber keine Austrittsstellen in der Exine und 
ist nur zu etwa 1% keimungsfähig. — Bei beiden Arten sind die Männchen 
meist rein männlich. Nicht selten kommen aber auch subandröcische 
Individuen, und zwar, wie bei Th. Fendleri, alle Übergänge von fast rein 
männlichen bis zu + zwittrigen Pflanzen vor. 


Zahlreiche subgynöcische Individuen beider Arten (,„Weibchen“ 
von Th.dasycarpum und „weibliche Zwitter‘‘ von Th. polygamum) 
wurden in mehreren Jahren isoliert und selbstb-stäubt. Die aufgezogenen, 
umfangreichen Nachkommenschaften ergaben zunächst kein eindeutiges 
Bild, da meist neben einer Überzahl von subgynöcischen auch männliche 
Individuen auftraten. Es bedurfte zahlreicher Wiederholungen, um nach- 
zuweisen, daß die aufgetretenen Männchen auf eine unkontrollierte 
Bestäubung zurückzuführen sind. Eine sichere Isolierung stößt nämlich 
bei den meist ausgesprochen windblütigen Thalictrum-Arten auf beson- 
ders große Schwierigkeiten. Aus den Gesamtergebnissen — auf die hier 
nicht näher eingegangen werden soll — läßt sich aber mit Sicherheit 
schließen, daß die subgynöcischen Individuen nach Selbstbestäubung in 
der Nachkommenschaft ausschließlich subgynöcische Pflanzen hervorbringen. 
Die „Weibchen“ bei Th.dasycarpum und die „weiblichen Zwitter“ bei 
Th. polygamum sind also homogametisch (Konstitution yy). 

Von zahlreichen subandröcischen Individuen beider Arten konnten 
nach Selbstbestäubung oder freiem Abblühen Nachkommenschaften auf- 
gezogen werden, die wie bei Th. Fendleri meist im Verhältnis von etwa 
33:12 aufspalieten. Bei Th. dasycarpum und Th. polygamum ist also 
ebenfalls das Männchen heterogametisch (Konstitution «xy ). 

Bei Th. polygamum wurde auch die genetische Konstitution der 
F,-Männchen geprüft. 17 F,-Mannchen wurden in den Jahren 1934 und 
1935 mit beliebigen „weiblichen Zwittern‘‘ gekreuzt und die Nachkommen- 
schaften 1935 (Versuchsnummern 319—336) und 1937 (Versuchsnummern 
341—346) ausgesät. 12 F,-Männchen lieferten normale, im Verhältnis 
18:12 spaltende Machiicenmensebatian, 5 dagegen fast oder ganz 
ausschließlich aus Männchen bestehende Nachkommenschaften. Damit ist 
gezeigt, daß von den 17 geprüften F,-Männchen 12 heterozygot «y und 
5 homozygot «x waren. Auch bei Thalictrum polygamum ist demnach die 
Aufspaltung subandröcischer Individuen in 1 homozygotes Männchen (ax) : 
2 heterozygote Männchen (xy) : 1 Weibchen (yy) bewiesen. 
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4V. Versuche mit Mercurialis annua. 

Über die Gesc.lechtsverteilung und -bestimmung bei Mercuralis 
annua ist schon sehr viel gearbeitet worden. Die Subdiöcie ist seit 
langem bekannt. Im Gegensatz zu den meisten anderen Bliitenpflanzen 
(wie z. B. auch den Thalictrum-Arten) sind hier vorwiegend die Weibchen, 
nicht die Männchen, mehr oder weniger gemischtgeschlechtig. 

Die Weibchen bilden regelmaBig gegen Mitte bis Ende der Bliitezeit 
einige bis viele männliche Blüten, ja zuweilen vollständig männliche 
Seitentriebe. Die Mannchen sind allermeist rein männlich, nach äuBeren 
Eingriffen — wie Zurücksehneiden oder Kultur bei Lichtmangel — treten 
aber bei ihnen verhältnismäßig leicht einige weibliche oder zwittrige 
Blüten mit fertilen Samenanlagen auf. Am eingehendsten wurde die 
Geschlechtsverteilung dieser Art von YamroLsky (zuletzt 1930) unter- 
sucht. Auf Grund des häufigen „‚Geschlechtsumschlags‘“ (,,sex reversal‘‘) 
bei Mercurialis (YAMPoLSKY) und anderen Pflanzen (SCHAFFNER), lehnen 
bekanntlich beide Autoren die genetische Theorie der Geschlechtsbestimmung 
radikal ab. Ein wesensmäßiger Unterschied zwischen Gemischt- und 
Getrenntgeschlechtigkeit wird geleugnet. In allen Fällen, auch bei den 
echten Diôcisten, soll die Geschlechtsbestimmung nur durch äußere und 
innere Entwicklungsbedingungén erfolgen. In dieser Auffassung wird 
YAMPoLsKY durch das Verhalten der Nachkommenschaften bestärkt. 

In der Nachkommenschaft isolierter Weibchen fand zwar BITTER 
(1909) neben einer Überzahl von Weibchen, meist auch einige Männchen 
(insgesamt 723 © und 21 $), STRASBURGER (1909) und YAMPOLSKY (1919) 
erhielten dagegen ausschließlich Weibchen (148 bzw. 471 ©). Überraschen- 
derweise fanden STRASBURGER (1910) und YAMPOLSKY (1919) auch in der 
Nachkommenschaft männlicher Pflanzen ausschließlich Männchen. (36 
bzw.78 $). Die Nachkommenschaften sowohl der Weibchen als auch der 
Männchen scheinen also nur aus ihresgleichen zu bestehen. Daraus schließt 
YAMPOLSKY, daß an der Geschlechtsbestimmung ein Chromosomen- 
oder Gen-Mechanismus nicht beteiligt sei und entwickelt eine Hypothese, 
nach der ,,protoplasmatische Potenzen‘‘ für die Bestimmung des Geschlechts 
maßgebend sein sollen. Die niedrigen Keimungsprozentsätze der nach 
Selbstbestäubung von Männchen und Weibchen in diesen Versuchen 
erhaltenen Samen lassen aber die obenerwähnte Annahme eines Ausfalls 
bestimmter Gameten- oder Zygotenklassen sehr wohl zu. Nach den 
bisherigen Ergebnissen war also die Frage durchaus offen, ob hier das männ- 
liche oder weibliche Geschlecht heterogametisch ist, zumal sich Geschlechts- 
chromosomen auch bei dieser Art nicht nachweisen lassen. Eine Nach- 
untersuchung war dringend erwünscht. 


Die obenerwähnten Befunde BrTTERs sprechen für Heterogametie des 
Weibchens — eine Möglichkeit, die in der Nachkommenschaft subgynöci- 
scher Pflanzen aufgetretenen wenigen Männchen durch einenVersuchsfehler 
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zu erklären, wird nämlich nicht erwähnt. Daher wurde zunächst das 
Verhalten der subgynöcischen Individuen in umfangreichen Versuchen 
geprüft. Im Laufe der Jahre 1932, 1933 und 1934 wurden 43 Weibchen 
ausdrei verschiedenen Sippen isoliert und selbstbestäubt. 41 Nachkommen- 
schaften bestanden ausschließlich aus Weibchen, insgesamt waren es 
6369 — jede Familie umfaßte also durchschnittlich über 100 Individuen 
(Tabelle 5). Nur in 2 Nachkommenschaften der Aussaat 1935 traten 
auch einige Männchen auf, insgesamt wurden 287 © + 12 ¢ gefunden. 
Die wenigen, in den beiden Fainilien 114 und 117 aufgetretenen Männ- 
chen sind ohne Zweifel auf eine unkontrollierte Bestäubung mit Männ- 
chenpollen zurückzuführen — die Isolierung im Jahre 1934 konnte wegen 
Platzmangels in den Gewächshäusern nicht mehr ganz so sorgfältig wie 
1932 und 1933 vorgenommen werden. 


Tabelle 5. Selbstbestäubung von Weibchen bei Mercurialis annua. 




















Gesamtergebnisse. 

Zahl der Individuen Ir wo ee "À plähen a 2 é 
3 29, Correns-Sippe . . . 6— 8 1933 750 750 
10 22, Palermo-Sippe . . . 9—18 1933 1239 1239 — 
10 29, Yampolski-Sippe . .| 21—30 1934 1570 1570 _ 
16 F,-29, Correns-Sippe . .| 31-46 1935 2409 2409 — 
2 29, Correns-Sippe . . .| 115, 116 1935 401 401 — 
Fn sae Boat commen à 6369 | 6369 — 
2 29, Correns-Sippe . . .| 114, 117 1935 299 287 12 
OL. LOL 6668 6656 12 














Die Ergebnisse beweisen, daß die Nachkommenschaft selbstbestäubter 
Weibchen ausschließlich aus Weibchen besteht. Man kann daher auf Homo- 
gametie des Weibchens (Konstitution yy) schließen. Theoretisch könnte 
aber, obwohl keine Männchen in der Nachkommenschaft auftreten, das 
Weibchen doch heterogametisch sein, also die Konstitution ay haben, 
wenn man eine Lebensunfähigkeit entweder dcz «-Eizellen oder der 
&x-Zygoten annimmt. Ein Zygotenausfall liegt nun sicherlich nicht vor, 
da in manchen Fällen bis zu 100% der Blüten Früchte ansetzten, und 
oft eine Keimung von 90% und mehr erzielt wurde. Wenn andererseits 
die «-Pollenkörner nicht befruchtungsfähig wären, müßten die ent- 
stehenden Weibchen je zur Hälfte die Konstitution «y und yy haben. 
Die letzten dürften mit Männchen gekreuzt in der Nachkommenschaft 
nur Weibchen (xy) liefern. Es wurden 29 F,- 929 mit Männchen bestäubt 
(Versuchsnummern 66—94, Aussaat 1935). Die Nachkommenschaften 
bestanden sämtlich aus Weibehen und Männchen etwa im Verhältnis 1:1. 
Damit ist unzweifelhaft nachgewiesen, daß die Weibchen homogametisch 
(yy) sind und ausschließlich y-Keimzellen bilden. Die bei BITTER in 
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der Nachkommenschaft isolierter Weibchen aufgetretenen Männchen 
müssen ihren Ursp:ung einer unkontrollierten Bestäubung mit Männ- 
chenpollen verdanken. 


Nachdem die Homogametie des Weibchens ermittelt war, wurde die 
Nachkommenschaft von männlichen Individuen untersucht. Da bei den 
benutzten Sippen die Männchen stets rein männlich waren, mußte die 
Bildung von Blüten des anderen Geschlechts experimentell erzwungen 
werden. 36 männliche Stöcke wurden zurückgeschnitten (Versuche im 
Jahre 1934). Nach dem erneuten Austreiben brachten 29 Pflanzen 
wenige bis viele Früchte hervor, die meist taugliche Samen enthielten. 
Insgesamt konnten von 26 Männchen nach Abblühen im Gewächshaus — 
es kann angenommen werden, daß fast ausschließlich Selbstbestäubung 
erfolgt ist — Nachkommenschaften aufgezogen werden (Aussaat im Jahre 
1935). Im Gegensatz zu den Befunden von STRASBURGER und Yam- 
POLSKY traten nun nicht nur Männchen, sondern wie bei Thalictrum 
Fendleri auch Weibchen, und zwar etwa in dem theoretisch geforderten 
Verhältnis von 3:1 auf (Tabelle 6 oben). 


Tabelle 6. Selbstbestäuburig von Männchen bei Mercurialis annua. 














Gesa 8 
Versuchs- | Aussaat- n $ ? 
Zahl der Individuen Nr. Jahr lühen 


bsolut| in % jabsolut| in % 








18 $8, Correns-Sippe . .|118—145] 1935 || 472 | 372 | 78,8 | 100 | 21,2 
8 &é, Palermo-Sippe . . |[146—155| 1935 285 | 210 | 73,7 | 75 | 26,3 





























a. eee 757 | 582 | 76,9 | 175 | 23,1 
1 F,-$, Correns-Sippe . 209 1937 + 3 1 
DE eis sedab red 761 | 585 | 76,8 | 176 | 23,2 


Die Nachkommenschaften von 18 Männchen der Correns-Sippe be- 
standen insgesamt aus 3724 und 1009. Es treten 79% Männchen auf, 
also etwas mehr als theoretisch (75%) zu erwarten. Das ist durchaus 
verständlich, da bei dieser Sippe auch das normale Geschlechtsverhältnis 
in Kreuzungen 9? x ¢ stets etwas zugunsten der Männchen verschoben ist. 
Die Nachkommenschaften von 8 Männchen der Palermo-Sippe spalteten 
insgesamt in 2103:752 auf (74% Männchen). Die gefundenen Zahlen 
stimmen hier mit den theoretischen besonders gut überein. Die Spal- 
tungszahlen für beide Sippen zusammen betragen! 582 3: 175 2 (77% 
Männchen). Die Nachkommenschaft subandröcischer Individuen spaliet 
also zweifelsfrei im Verhältnis 33:19 auf, womit bewiesen ist, daß bei 
Mercurialis annua das Männchen heterogametisch ist. Die YamPoLSKYsche 


1 Bis Ende 1935 waren insgesamt 473 (77,7%)¢ + 136 © zur Blüte gelangt, 
wie im Vortrag 1936 mitgeteilt wurde. 
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Hypothese einer ,,protoplasmatischen‘‘ Geschlechtsbestimmung ist damit 
gerade für sein Objekt schlagend widerlegt. 


Auch bei Mercurialis wurde ebenso wie bei Thalictrum Fendleri und 
Th. polygamum, die Konstitution der F,-Mannchen geprüft. 24 Männ- 
chen aus Versuch 132 (Correns-Sippe) wurden im Jahre 1935 mit je 2 
Weibchen gekreuzt. Bei den Bestäubungen fiel auf, daß einige Männ- 
chen keinen oder fast keinen Pollen entließen: die Blüten bzw. Antheren 
öffneten sich nicht. Von den 24 genauer untersuchten Versuchsmänn- 
chen lieferten 1 fast keinen, 4 sehr wenig, 3 wenig bis + viel und 16 
sehr viel Pollen. Insgesamt waren also 16 Individuen pollenreich und 
8 mehr oder weniger pollenarm. 

Aus Kreuzungen 9 x F,-3 wurden 48 Nachkommenschaften auf- 
gezogen. (Versuchsnummern 156—203. Die Aussaat erfolgte in drei 
Etappen — 1936 in Heidelberg und Dahlem, sowie 1937 in Dahlem — 


Tabelle 7. Kreuzungen von homozygoten F,-Männchen (aus der Nach- 
kommenschaft von Männchen) mit Weibchen bei Mercurialis annua. 
Einzelergebnisse für 2 4&. 



































Mutt Vate se. 2 «+ + 
r su - 
ze - Nr. [Plübendh jt) in% labsolut] in % 
116B 2 |) 100; ‘ 180 || 166 | 143 | 86,2 | 23 | 13,8 
116 H 9 |j 132U, + viel Pollen 181 || 213 | 174 | 32:7 | 39 | 183 
132C © | 132A &, s. wenig Pollen] 160 || 118 | 91 | 77,1 | 27 | 22,9 
Il 497 | 408 | 82,1 | 89 | 17,9 


jeweils eine Probe von jeder Versuchsnummer; einzelne Ergänzungs- 
aussaaten wurden 1938 in Hamburg gemacht.) Die 16 pollenreichen 
F,-Mannchen spalteten sämtlich in der Nachkommenschaft ganz normal 
etwa im Verhältnis 1 $:1 © auf, müssen also heterozygot von der Kon- 
stitution ay gewesen sein. Die Nachkommenschaften der 8 pollenarmen 
F,-Mannchen bestanden dagegen meist ausschlieBlich oder vorwiegend 
aus Weibchen. Offenbar waren in diesen Kreuzungen von den + sterilen 
Männchen oftmals keine oder nur wenige Pollenkörner zur Befruchtung 
gelangt und alle oder die meisten Nachkommen durch Selbstbestäubung 
der Weibchen (eine Kastration ist praktisch unmöglich) entstanden. Über 
die Konstitution der meisten Väter kann daher zunächst nichts ausgesagt 
werden. In drei Kreuzungen von 2 F,-Männchen (132 U mit + viel und 
132 A mit sehr wenig Pollen) traten aber ganz überwiegend Männchen (86, 
82 und 77%) auf (Tabelle 7). Es kann daher angenommen werden, daß 
diese beiden pollenarmen F,-Mannchen homozygot (Konstitution xx) waren. 


1 Bis Ende 1936 wurden 199 (84,3%) $ + 379, bis Ende 1937 wurden 286 
(84,1%) & + 549, und bis Ende 1938 wurden 403 (82,4%) 3 + 86 © insgesamt 


erhalten. 
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Theoretisch wäre freilich gerade auf Grund der hochgradigen Pollen- 
sterilität der betreffenden Männchen denkbar, daß sie doch heterozygot 
xy waren, und das Auftreten von (fast) nur männlichen Nachkommen 
auf einer völligen (oder weitgehenden) Befruchtungsunfähigkeit der 
y-Pollenkörner beruht. In Analogie zu den Ergebnissen bei Thalictrum 
Fendleri und Th. polygamum und auf Grund der auch für Mercurialis 
sicher nachgewiesenen F,-Spaltung der subandröcischen Individuen in 
38:1 2 muß aber als bewiesen angesehen werden, daß diese beiden Männ- 
chen homozygot mit der Konstitution ax waren. Dann kann geschlossen 
werden, daß auch die anderen 6 pollenarmen, durch die Versuche als fast 
ganz steril erwiesenen F,-Männchen homozygot waren, da sich ja alle 
pollenreichen F,-Männchen als sicher heterozygot herausgestellt haben. 
Dafür spricht besonders die Tatsache, daß von den auf Pollensterilität 
genauer untersuchten Individuen insgesamt 26 pollenreich und 14 pollen- 
arm waren (Tabelle 8). Pollenreiche und pollenarme Männchen treten 
also dem Verhältnis 2:1 entsprechend auf, wie zu erwarten ist, wenn die 
ersten heterozygot ay, die letzten homozygot ax sind. 


Tabelle 8. Pollenreiche und pollenarme F,-Männchen aus der 
Nachkommenschaft von«Männchen bei Mercurialis annua. 





Zahl Pollen- Pollenarme Individuen 





Nr. der Familie y si d js fast mit sehr mit 
dd viduen ohne wenig + viel | Insgesamt 


Pollen Pollen Pollen 























132, Correns-Sippe 24 16 1 4 3 8 
154, Palermo-Sippe 16 10 1 2 3 6 
40 26 2 6 6 14 





Aus den Ergebnissen folgt, daß auch bei Mercurialis annua die Nach- 
kommenschaft der Männchen in 1 3 homozygot (ax): 2 3 heterozygot (ay): 
1 2 (yy) aufspaltet. Es ist besonders bemerkenswert, daß sich hier die 
homozygoten F,-Männchen ax im Gegensatz zu Thalictrum Fendleri durch 
thre Pollensterilität deutlich von den heterozygoten «y-Männchen unter- 
scheiden. 

Von den genauer untersuchten F,-Mannchen setzten einige wenige 
spontan einzelne bis + viele Früchte an. Die Selbstbestäubung eines 
pollenreichen — in den Kreuzungen mit Weibchen als heterozygotisch 
ermittelten — Mannchens (aus Versuch 132) lieferte eine kleine F,-Gene- 
ration (3 ¢:1 9, Tabelle 6). Damit erhöhen sich die Zahlen für die 
Spaltung männlicher Individuen insgesamt auf 585 3 : 176 2 (77% 
Männchen). 

V. Zusammenfassung und Schluß. 


Durch die im vorstehenden zusammengefaßten Untersuchungen, 
deren Ergebnisse und Schlußfolgerungen im wesentlichen schon ver- 
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öffentlicht worden sind (KUHN 1936), ist das bisher! nicht ganz durch- 
sichtige Verhalten der Subdiöcisten im Prinzip geklärt worden: 

1. Die „Weibchen“ von Thalictrum dasycarpum, die ‚weiblichen 
Zwitter“ von Thalictrum polygamum und — in Übereinstimmung mit 
STRASBURGER und YAMPOLSKY, im Gegensatz zu BITTER — die ,,Weib- 
chen‘ von Mercurialis annua geben nach Selbstbestäubung ausschließlich 
weibliche Nachkommen, sind also homogametisch (Konstitution yy). 

2. Die ‚Männchen‘ und ‚männlichen Zwitter‘‘ von Thalictrum 
Fendleri, Thalictrum dasycarpum, Thalictrum polygamum und — ent- 
gegen den Befunden von STRASBURGER und YAMPOLSKY — die ,,Mann- 
chen‘ von Mercurialis annua spalten in der Nachkommenschaft im Ver- 
hältnis 3 4: 1 9 auf, sind also heterogametisch (Konstitution xy). 

3. Bei Thalictrum Fendleri, Thalictrum polygamum und Mercurialis 
annua wurde nachgewiesen, daß die F,-Männchen erwartungsgemäß von 
zweierlei Art sind: auf 2 heterozygote «y kommt 1 homozygotes ax. Die 
homozygoten «x-Männchen liefern, mit beliebigen Weibchen gekreuzt, 
ausschließlich aus Männchen (xy) bestehende Nachkommenschaften. Die 
ax-Männchen unterscheiden sich bei Thalictrum Fendleri in keiner 
Weise, bei Mercurialis annua aber durch hochgradige Pollensterilität, 
von ihren heterozygoten Brüdern. 


Die Versuche beweisen die Annahme von CORRENS, daß bei den Sub- 
diöcisten genau so wie bei den echten Diôcisten die Geschlechtsbestim- 
mung nach dem Prinzip der Rückkreuzung einer Monohybride mit ihrem 
recessiven Elter erfolgt. Damit sind die Hypothesen SCHAFFNERs und 
YAMPOLSKYs einer phänotypischen bzw. ,,protoplasmatischen“ Ge- 
schlechtsbestimmung bei getrenntgeschlechtigen Blütenpflanzen wider- 
legt. 

Es bleibt nur noch zu klären, warum YAMPrPoLSKY bei Mercurialis- 
Männchen und andere Autoren bei fast allen anderen Subandröecisten 
(vgl. die Einleitung) in der Nachkommenschaft keine Weibchen erhielten. 
Die zum Teil völlige Sterilität der «x-Männchen bei Mercurialis deutet 
vielleicht darauf hin, daß wirklich ein Ausfall von yy-Zygoten (vgl. oben 
S. 458) vorliegen kann. Die Erörterung dieser Frage und die ausführliche 
Besprechung der einschlägigen Literatur wird später erfolgen. 





1 Auf die inzwischen veröffentlichten, gleichartigen Ergebnisse von BREIDER 
und SCHEU (1938) bei Vitis vinifera — bei der es sich allerdings nach CORRENS 
nicht um Subandröcisten, sondern um Deuterohermaphroditen handelt, und 
eine eigentliche Analyse der F,-Nachkommen heterozygoter Zwitter, d.h. der 
Nachweis eines 2:1 Verhältnisses heterozygoter (XY) und horaozygoter (YY) 
Zwitter, nicht vorliegt — und von GABE (1939) bei Mercurialis annua soll erst in 
den ausführlichen Arbeiten eingegangen werden. — Beide Autoren haben offen- 
bar meine erste Mitteilung übersehen, obwohl F.v. WETTSTEIN in seinem Referat 
„Gesichertes und Problematisches zur Geschlechtsbestimmung‘‘ (1936, S. [25]) 
darauf hingewiesen hat. 
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Die Ergebnisse der Selbstbefruchtung subdiöcischer Blütenpflanzen 
stellen einen neuen! — bisher nur als Weg aufgezeigten —, besonders 
sinnfälligen Beweis für die von CoRRENS geschaffene ginilioché Theorie 
der Geschlechtsbestimmung nach dem Homogametie-Heterogametieschema 
dar, der den bisher bekannten 4 „klassischen‘‘ Beweisgruppen für Blüten- 
pflanzen (CoRRENS 1928, 1934) an die Seite gestellt werden kann. 

Die Weibchen von Thalictrum dasycarpum, Thalictrum polygamum 
und Mercurialis annua liefern nach Selbstbestäubung ausschließlich 
Weibchen (yy), sind also homogametisch (Konstitution yy). Die Männchen 
von Thalictrum Fendleri, Thalictrum polygamum und Mercurialis annua 
spalten in 1 Männchen homozygot (ax): 2 Männchen heterozygot (xy): 1 
Weibchen (yy) auf, sind also heterogametisch (Konstitution «y). Dieses 
Aufspalten zeigt unmittelbar, daß sich die Realisatoren wie mendelnde 
Gene verhalten, wobei freilich ihre eigentliche Natur unbekannt bleibt 
(es kann sich um allele Einzelgene — was wohl am wahrscheinlichsten 
ist — oder z.B. auch um das Zusammenwirken eines 1 X- 2 X-Chromo- 
somenmechanismus mit den Autosomen handeln). 





Eckhard Kuhn: Selbstbestäubungen subdiöcischer Blütenpflanzen. 
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BEITRÂGE 
ZUR LICHTKEIMUNG VON AMARANTUS CAUDATUS L. 
UND PHACELIA TANACETIFOLIA BENTH. 


Von 
Bruno REsüHr. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. November 1939.) 


I. Einleitung. 

Nach KoMMERELL (1927) sollte die Keimung von Lichtkeimern in 
einfachster Weise von der Anzahl der einstrahlenden Lichtquanten 
abhängig sein. MEISCHKE (1936) und Friwr und McArıster (1935, 1936, 
1937) haben diese Anschauung widerlegt. Sie ermittelten, daß die Spek- 
tralbereiche mit keimungshemmender und keimungsfördernder Wirkung 
unregelmäßig über das Spektrum verteilt liegen. 

Die Vielzahl der Arten, auf die MEISCHKE seine Betrachtungen richtete, 
zwang ihn in mehrfacher Hinsicht zu einer das Problem allgemein um- 
grenzenden Darstellung. FLINTs und McAuısters Feststellungen, die 
sich grundsätzlich in den Rahmen der Ergebnisse MEISCHKEs einfügen, 
beschränken sich auf die Früchte des Lichtkeimers Lactuca. Die folgen- 
den Ausführungen berichten über eine Erweiterung der Untersuchungen 
MEISCHKEs an den Dunkelkeimern Amarantus caudatus L. und Phacelia 
tanacetifolia BENTH. Behandelt werden insbesondere die Fragen nach 
der genauen Lage hemmender und fördernder Spektralgebiete und nach 
dem Verhalten der Samen bei Einwirkung kombinierter Strahlung. 


II. Samen und Methode. 

Das Alter der verwendeten Saaten, die von der Samenhandlung Wagner in 
Heidelberg bezogen wurden, war nicht genau bekannt. Jedoch waren die Samen 
beider Arten mindestens 15 Monate alt. Im Verlauf der sich über 9 Monate erstrecken- 
den Untersuchungen keimten die Samen nach jeweils gleicher Zeit und unter 
denselben Bedingungen im Dunkeln und in verschiedenem Licht stets zu annähernd 
gleichem Prozentsatz, so daß sie in dieser Zeit wesentlichen Veränderungen nicht 
unterlegen gewesen sind. Wichtige Vergleiche wurden dennoch nur an Samen 
getroffen, die zur gleichen Zeit oder annähernd zur gleichen Zeit zur Keimung 
gelangten. 

Wir sind durch eine ganze Reihe von Arbeiten über die jeweilige Abhängigkeit 
des Keimprozents vom Alter der Samen unterrichtet, sei es, daß es sich um Nach- 
reifeerscheinungen handelt, um die sog. primary dormancy angelsächsischer Autoren, 
oder um eine schnelle Abnahme der Vitalität der Samen, wie sie z. B. für Weiden- 
samen bekannt ist, und wie sie Kınzeı (1908) für Pedicularis sceptrum carolinum 
nachgewiesen hat. Auch Amarantus (Baar 1912) und Phacelia (Kinzez 1913, 
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S. 85) keimen in den ersten Monaten nach der Ernte zu wesentlich geringerem 
Prozentsatz als in de darauffolgenden Monaten. 

Die Samen keimten während der Versuche in PerTri-Schalen auf tropfnassem 
Filtrierpapier (je Schale 2 Blatt). Die zur Belichtung gewünschten Spektralbereiche 
wurden durch „Jenaer Farb- und Filtergläser‘‘ der Firma Schott d: Gen., Jena, aus 
Lampen- oder Sonnenlicht ausgeblendet. Bei denVersuchen über dieWirkungen kom- 
binierter Strahlung wurde jeweils eine Petri-Schale unter ein kleines Blechhäus- 
chen von 10 - 16,5cm? Grundfläche, 3em Wand- und 9 cm Firsthöhe gestellt, dessen 
zweiseitig nach den schmalen Kastenseiten abfallende Farbglasdächer von je 10- 
10 cm? Größe eine Neigung von 34° zur Horizontalen hatten. 
Je zwei solcher von MEıscHke (1936) zuerst verwendeten Häus- 
chen fanden, mit den Breitseiten aneinandergestellt, in der Mitte 
sog. Drehscheiben (MeıscHhke 1936) Platz, runden Holzscheiben 
von 60 cm Durchmesser, die sich in etwa dreißig Sekunden ein- 
mal waagerecht um ihren Mittelpunkt dreht-n, und von denen 
drei im gleichen heizbaren und in der 
Temperatur gut regulierbaren Kellerraum 
auf gleiche Entfernung von der gleichen 
Lichtquelle bestrahlt wurden (Abb. 1). Die 
Drehscheibenanordnung hatte vor allem den 
Vorteil der gleichmaBigen Temperaturver- 
teilung; auf diese Weise wurden temperatur- 
bedingte Unterschiede im Keimprozent, 
die, wie jeder Keimungsphysiologe weiß, 
sich schon bei geringen Temperaturabwei- 
chungen sehr stôrend bemerkbar machen 
können, vermieden. Für die nicht unter die 
Gegenlichtversuche fallenden Belichtungen 

dienten würfelförmige Blechkästen von 

Pena hh re ng armee nt 10cm Kantenlänge, die mit der offenen 

Strahlungsquelle (100cm Entfernung) Seite über je eine Prrrı-Schale gestellt 

fällt in einem Winkel von 56° auf die wurden, so daß die aus Farbgläsern be- 

Drehscheibenmitte. stehenden Kastenböden nach oben gekehrt 

waren. In allen Fällen wurden die Blech- 

häuschen und -kästen an den unteren Kanten durch grob gepulverte Holzkohle 

gegen zusätzlichen Lichteinfall geschützt. Die Dunkelkeimung erfolgte im Ver- 

gleichsversuch zu den Drehscheibenversuchen ebenfalls auf den Drehscheiben, und 

zwar in lichtdichten Blechkästen; in anderen Fällen keimten die Samen im Thermo- 
staten. 

Bei den Gegenlichtversuchen belichtete ich mit einer innen mattierten 100-Watt- 
Osram-D-Birne in 100 cm Entfernung vom Drehscheibenmittelpunkt. Damit 
wurden den Samen, die ja infolge der Rotation der Blechhäuschen teilweise beschat- 
tet wurden, bei Einwirkung von ungefiltertem Licht schätzungsweise 20% der 
auf den Mittelpunkt der Scheiben strahlenden Lichtmenge, d.h. etwa 0,84 Joule- 
em? - min! = 0,2 cal- em? - min! (= 0,20 nach SEyBoLD 1936, vgl. auch 
MeıscHke 1936 und OrtH 1937), zugeführt. Bei den 1000-Watt-Versuchen war die 
Pere1-Schale allseits von fließendem Wasser umgeben; die Entfernung der Samen 
von der Lichtquelle betrug 20cm. Durch eine kleine Schuster-Kugel wurde die dem 
Samen zugeführte Energie an sichtbarem Licht auf das 5,4fache des auf diese Ent- 
fernung gemessenen Wertes von 372 o gesteigert, mithin betrug sie etwa 2000 cal - 
em”? min", Die Berechnung aller Kalorienwerte erfolgte unter Verwendung von 
MeBergebnissen MEIscHKEs. 

Bei den Versuchen mit Glühlampenlicht waren die starken Intensitätsunter- 
schiede im Spektrum zu beachten (Abb. 2a und 2b). Die Strahlungsintensitäten 
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entsprechen bekanntlich nicht den Wattzahlen, sondern mit zunehmender Watt- 
zahl nimmt die in Form von sichtbarem Licht ausgestrahlte Energie relativ stärker 
zu. So verhielten sich eine innen mattierte 40-Watt-Osram-D-Lampe, eine eben- 
solche 100-Watt-Lampe und eine nichtmattierte 1000-Watt-Pintsch-Birne bei 
220 Volt in der Energie des ausgestrahlten sichtbaren Lichtes (Bereich 710 bis 365 a) 
zueinander wie 1 : 3,52 : 56,02, die Wattzahlen dagegen wie 1: 2,5: 25. Die 
Abb. 2a und 2b dienten in Verbindung mit den von Schott 4: Gen. in den Firmen- 
listen 4777 (englisch 4892 E) und 5990 angegebenen Durchlässigkeitszahlen für die 
Bestimmung der Lichtzufuhr unter den einzelnen Filtern. Die nicht sichtbare 
Strahlung wurde nicht kalorimetrisch bestimmt. Für alle Lichtmessungen fand die 
von SEYBOLD (1934, 1936) empfohlene 
Apparatur Verwendung, mit der 
auch MEıscHkKe (1936) und ORTH 
(1937) gearbeitet haben. 

Für die folgenden Ausführungen Li 
sind noch einige Erläuterungen zu 
geben: Das Zeichen + bedeutet 
Hintereinanderschaltung von Gläsern 
(mehrfache Filterung des Lichtes), 
das Zeichen ; bedeutet Addition ver- 
schiedenen oder gleichen Lichtes 
(Gegenlicht, also gleichzeitige Einwir- 
kung). D — Dunkelheit; bei Gegen- 
lichtversuchen D = Blechscheibe 
(statt Filterglas). An = Anormal 
gekeimte Samen. Belichtungszeit 
und Wattzahl der zur Belichtung ver- |, | | iy Te À ag 
wendeten Lampe werden in Klam- 7% 600 500 WO y 
mern nur vermerkt, wenn es sich Abb.2. a Spektrale Intensitätsverteilung des 
nicht um 48 Stunden und 100 Watt anaes DOME de en 
handelt. Alle Gegenlichtversuche „#mpe Cr , 
sind Drehscheibenversuche (vgl. 5 oe as es om a aaaiee ees «— 
8.472), bei denen mit einer 100- pr pit ey on ‘ Pa = en Ent- 

« i fernung); = 2,50 cm Entfernung 
lichtet ware (WoL Abb. 20) Wich (= 0:10 bei 100cm Eattermng). 220 Volt. 
tige Vergleiche wurden nur aus den 
Ergebnissen gleichzeitig unter denselben Belichtungs- und Temperaturbedingungen 
durchgeführter Versuche gezogen (durch geschweifte Klammern gekennzeichnet). 
Jedes Keimprozent wurde, von klarliegenden Ausnahmen abgesehen, bei mehr- 
facher Wiederholung der Versuche aus mehreren hundert Samen bestimmt. Die 
Streuung in den Werten war bei Parallelversuchen nur sehr gering. 

Die tatsächliche jeweilige Intensität des sichtbaren Lichtes bei den Gegenlicht- 
versuchen ergibt sich aus der Kombination der Durchlässigkeitsangaben nach 
Schott & Gen. (Abb. 3, 4 usw.) mit den Werten der Abb. 2a. Abb. 2a bezieht sich 
nur auf den sichtbaren Teil des Spektrums, da das bei den Lichtmessungen ver- 
wendete Selen-Sperrschicht-Photoelement der Süddeutschen Apparatefabrik in 
Nürnberg gegen infrarote Strahlung zu wenig empfindlich ist. 











IH. Definitionen. 


Bekanntlich ruft das Licht nur dort bestimmte Wirkungen hervor, 
wo es absorbiert wird. Unterschiede in der Reaktion keimender Samen 
auf Licht verschiedener Wellenlänge sind daher ein Zeichen für die 


Planta Bd. 30. 31 
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Anwesenheit bestimmter Stoffe mit besonderem Absorptionsvermögen. 
Nicht oder kaum «usorbierte Strahlung hingegen vermag direkt natür- 
lich weder hemmend noch fördernd auf die Keimung einzuwirken. Die 
Untersuchung der Lichtwirkung auf die Keimung umfaßt danach außer 
der hemmenden und fördernden auch die indifferente Strahlung. Doch 
ist schon jetzt darauf hinzuweisen, daß der Begriff der indifferenten 
Strahlung, soweit es sich um sichtbares Licht handelt, nur mehr oder 
minder scheinbar realisiert sein wird, da die vermutlich lichtkeimungs- 
wichtigen Stoffe mehr oder minder in allen Lichtbereichen absorbieren. 

MeEıscHhKkeE (1936) unterscheidet nur zwischen keimungshemmender 
und keimungsfördernder Strahlung, ohne auf eine Definition dieser 
Begriffe einzugehen. FLINT und McAuıster (1935, 1936, 1937) betrachten 
als keimungsfördernd alles Licht, durch dessen Einwirkung (auf die 
Achänen des Lichtkeimers Lactuca sativa) die Lichtkeimung im Rot 
(Frist und McALıster 1936) oder Blau (Frist und McArısrer 1937) 
bestimmter Intensität gefördert wird, als hemmend hingegen jede diese 
Keimung verzögernde Strahlung. Im folgenden wird unter keimungs- 
fördernder Strahlung eine Strahlung verstanden, durch deren Einwirkung 
lichtbedingte Hemmungen teilweise oder ganz überwunden werden, 
unter einer keimungshemmendén hingegen solche, die jegliche Licht- 
keimung ganz oder teilweise zu unterdrücken vermag und bei Dunkel- 
keimern das Keimprozent unter den Dunkelwert herabsetzt. Das Wort 
„Licht“ soll dabei die elektromagnetische' Strahlung vom ultravioletten 
über den sichtbaren bis in den Bereich der Wärmestrahlung bezeichnen. 
Diese Definition schließt die Möglichkeit ein, daß es sowohl für Licht- 
keimer als auch für Dunkelkeimer eine indifferente, eine keimungs- 
hemmende und eine keimungsfördernde Strahlung gibt. Licht- und 
Dunkelkeimung unterscheiden sich danach wesentlich durch die Reaktion 
ihrer Samen auf indifferentes (d. h. von keimungswichtigen Stoffen oder 
Vorstoffen nicht absorbiertes) Licht, das wie Dunkelheit wirkt: Die 
Samen der Lichtkeimer keimen darin nicht, die Samen der Dunkel- 
keimer aber keimen darin. Man könnte die Anschauung vertreten, daß 
über diese Dreiteilung der Lichtwirkung hinaus bei Lichtkeimern noch 
mit einer Lichtqualität zu rechnen ist, die zwar eine Keimung ermöglicht, 
dennoch aber nicht keimungsfördernd im Sinne unserer Definition wirkt. 
Ob es tatsächlich eine solche Lichtqualität gibt, die mit einer hemmenden 
Lichtqualität nicht additiv zusammenwirkt, d.h. eine lichtbedingte 
Keimungshemmung nicht ganz oder teilweise zu paralysieren vermag, 
muß das Experiment entscheiden. In diesen Ausführungen wird auf 
diese Frage nicht ei . 

Bevor wir zur Analyse der Lichtwirkung auf keimende Amarantus- 
und Phacelia-Samen übergehen, muß eine wichtige Arbeitshypothese 
genannt werden, die diesen Studien zugrunde liegt. Die Untersuchungen 
wurden durchgeführt unter der Annahme, daß alle Lichtwirkungen auf 
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keimende Samen mehr oder minder additiv verlaufen. Im Grunde ist 
das auch die Voraussetzung der gegebenen Definitionen keimungs- 
hemmender, keimungsfördernder und indifferenter Strahlung. Additive 
Lichtwirkungen stehen dabei im Gegensatz zu antagonistischen Licht- 
wirkungen im Sinne LoEBs und OSTERHOUTs (zit. nach Prit 1936), die 
unter einer antagonistischen Wirkung bestimmter Faktoren ihre nicht- 
additive Wirkung verstehen. Wie im folgenden gezeigt wird, sind alle 
untersuchten Lichtwirkungen auf die Keimung von Amarantus und 
Phacelia mit der Hypothese additiver Zusammenwirkung hemmender, 
fördernder und indifferenter Strahlung erklärbar. 


IV. Amarantus caudatus L. 


A. Hemmende, fördernde und indifferente Strahlungen. 

Die Tabellen 1 und 2 unterrichten über die von MEıscHke (1936) 
unter verschiedenen Belichtungsbedingtingen ermittelten Verhältnisse der 
Keimprozente, die nach gleichen Zeiten unter monochromatischen Filtern 
gleicher energetischer Durchlässigkeit und unter sog. Differenzfiltern 
bestimmt wurden. Unter Differenzfiltern versteht Meiscake Licht- 
filter, die sich um einen jeweils fortschreitenden, relativ engen Spektral- 
bereich in ihrer Durchlässigkeit unterscheiden. Eigene Versuchsergebnisse 
stamden mit den Ergebnissen MEISCHKEs im Einklang. 

Indessen ergab sich aus anderen Studien (Gegenlichtstudien), daß die 
aus den Ergebnissen der Keimung unter monochromatischen und Diffe- 
renzfiltern abgeleiteten Folgerungen noch einer Verfeinerung bedurften, 
die MEISCHKE infolge des Umfanges des von ihm erarbeiteten Stoff- 
gebietes nicht hatte geben können. Es ist nicht immer. möglich, aus den 
unter den monochromatischen Filtern erhaltenen Keimprozenten schon 
Aussagen über die relative Wirkung der mittleren Wellenlänge der je- 
weiligen Strahlung auf die Keimung zu treffen. Denn trotz des Versuches, 
bei der Konstruktion der später unter anderen von MEISCHKE und mir 
verwendeten Filter nur möglichst enge Spektralbereiche ausgeblendet zu 
erhalten (SEYBOLD 1934), mischen sich in ihrem Licht noch vielfach hem- 
mende, fördernde und indifferente Strahlungen. Aufgabe der Analyse war 
es, die Grenzen und relative Wirksamkeit dieser Strahlungen festzulegen. 

Der Übersichtlichkeit halber sollen vor der Aufzählung der Versuchs- 
anordnungen die Ergebnisse dieser Analyse genannt sein: Hemmende 
Bezirke liegen für die untersuchten Samen von Amarantus caudatus 
a) zwischen 700 und 750 uu Wellenlänge, mit einem Schwergewicht um 
710 up, b) um 475/490 wu, c) um 450 up. Fördernde Bezirke liegen d) um 
675/680 uu (schwache Förderung) und e) um 640 au (starke Förderung). 
Indifferent im Sinne unserer Definition wirkt f) Strahiung von 500 bis 
600 uu, g) im Sinne eines insgesamt geringen Einflusses auf die Keimung 
Infrarot bis 3000 x Wellenlänge. 

31* 
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Die stärkeren Hemmungs- und Förderungsbezirke sind damit genannt. 
Im kurzwelligen Teil des sichtbaren Spektrums und im angrenzenden 
ultravioletten Teil mögen noch schwächere Hemmungsbezirke gelegen 
sein. Leider konnten aus äußeren Gründen Untersuchungen über die 
genaue Abgrenzung und Wirksamkeit dieser Spektralbereiche nicht 
mehr durchgeführt werden. Doch sei darauf hingewiesen, daß das Licht 
des von MEISCHKE und mir verwendeten Filters 8 (vgl. Tabelle 1) mit 

einer mittleren Wellenlänge von 
Tabelle 1. DieKeimung von Amarantus 365 uu noch 0,1% des einstrahlen- 
caudatus L. in energetisch gleichem den stark hemmenden Lichtes von 


monochromatischen Licht unter 7 = au 
verschiedenen Belichtungsbedin - 700/750 u Wellenlänge enthält‘ 











gungen. Nach Meıschkz (1936). und möglicherweise allein aus 
diesem Grunde noch deutlich hem- 

Optischer Keimprozent nach : : 
Filter- bre 48 Std. bei 26°C. mend auf die Keimung von Ama- 
: an 8 b rantus wirkt. Dafür spricht die 
Tatsache, daB unter dem für Licht 
1 | um 750 0 0 von 700/750 uu Wellenlänge un- 
= 9% | 3%  durchlassigen Filter B15 (UG 1 
4 570 95 80 +BG 7), dessen Hauptdurch- 
à = var - (+ — lässigkeit den Bereich 365 wu mit 
7 435 18 18 umfaßt, ein relativ hohes Keim- 
8 365 24 35 prozent erreicht wird. Stärker 











hemmend wirkt das Licht der 

Filter 6 (4% uu) und 7 (435uu), deren Wirkung lediglich auf die 
Strahlung 475/490 uu bzw. 450 uu (vgl. in voranstehendem Absatz unter 
b und c) zurückgeführt 


Tabelle 2a. Die Keimung von Amarantus cau- , 
datus L. unter „Differenzfiltern“. werden kann. 








Belichtung mit einer 40-Watt-Lampe in 25 cm Busnloe- 
Abstand. Nach MeiscuKe (1936). 
a) Hemmung um 
Filter- | Souorr- Grenzwert | anach 48 Std. 700/750, insbesondere 
; = ne Ore um 710 up. 
— |RG7+BG12|um 2000/2200 100 _ RG9-Licht hemmt 
= RG9 850 20 die Keimung von Ama- 
1 RG8 680 = rantus caudatus, aber es 
2 = = 79 hemmt sie viel weniger 
4 RG1 585 85 stark als RG8- Licht 
5 002 570 = (Tabelle 2a). Da RG7- 
: Gail 500 96 Licht unter sonst glei- 
8 GG7 480 ui chen Bedingungen die 
~ pons 2 2 Keimung wesentlich we- 
11 GG2 360 38 niger hemmt als RG9- 











1 Es ist zu beachten, daB die relative Energie des Lichtes im langwelligen Teil 
zunimmt, sofern kiinstliche Lichtquellen verwendet werden (vgl. Abb. 2). 
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Licht (bzw. gar nicht; vgl. im folgenden), kann nur das gegeniiber dem 
RG9-Licht zusätzliche Licht im kurzwelligen Teil die hemmende RGS- 
Lichtwirkung bedingen (Ab- 
bildung 3). Tatsächlich ruft % 
RG8-+2BG17-Licht, dasnur #} 
noch sehr wenig Infrarot ent- 
hält, ebenfalls eine starke ™ 
Hemmung hervor (vgl. unter 

d). Mithin ist der Bereich 
700/750 uu als stark hem- # 
mender Bereich anzusehen, 
und zwar mit einem Schwer- #0 #00 60 0 750 70 60 60 Spy 
gewicht der Hemmung bei 40-3, Die mektran, Burchläsigkitsrensen 
710 wu. Bei 710 au erfährt 
auch das Keimprozent der %| 

Lactuca-Achänen plötzlich gt 
eine starke (die stärkste) 
Abnahme (Frist und Mc % 
ALISTER 1936). 

Im einzelnen ergaben fol- 
gende Gegenlichtversuche, „) 
daß die Keimungen bei kom- 
binierter Einwirkung ver- 0 0 0 20 7 77 M0 407 017 3% 


: 5 . 777 
schiedenfarbigen Lichtes stets Abb. 4. Der spektrale Durchlässigkeitsabfall des 
a z . BG17-Filters iin Infrarot und die spektrale Durch- 
so verliefen, wie es nach der  isscigkeit der Filter ROS +2BG17, RGS + 3BG17 
Hypothese der additiven undRG2+4BG17. Nach Angaben von Schott &Gen. 


Wirkung zu erwarten war: 
oan, OG1 (60 W, 20° C) = 64% (Abb. 3 u. 6), 
RG8 : OG1 (60 W, 20° C) = 16% + 2% an. (Abb. 3 u. 6), 
{RG8+3BGI17: D (20° C) = 14% + 1% an. (Abb. 4), 
|RG8+2BG17: D (20° C) = 11% + 2% an. (Abb. 4), 
{RG7: D (20° C) = 80% +2% an. (Abb. 3), 
|RG7: RG8+2BG17 (20° C) = 13% +1% an. (Abb. 3 u. 4), 
(RG8+NG31: D (20° C) = 36% +3% an. (Abb. 7), 
|RG8+NG3: RG8+3BG17 (20° C) = 8% (Abb.7 u. 4). 
Bei Belichtung mit einer 1000-Watt-Lampe mit Schuster-Kugel (vgl. Abb. 2b): 
VG3 (62 St, 18° C) = 1% an. (Abb. 8), 
dagegen VG2 (62 St, 18° C) = 72% + 2% an. (Abb. 8), 
und RG2 (62 St, 18° C) = 71% + 5% an. (Abb. 3). 
b) Hemmung um 475/490 up. 
Die keimungshemmende Wirkung ist aus den Keimprozenten unter 
den Filtern GG11 und GG7 ersichtlich (Tabelle 2a); die Hemmung ist 
mit der Differenz GG7—GG11, d.h. mit der Strahlung des Bereiches 


ı NG-Gläser sind Graugläser. 


#67 
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475/490 uy gegeben (vgl. Abb. 5). GG7 + BG12-Licht wirkt entsprechend 
deutlich hemmend (Tabelle 1, Filter 6). 

c) Hemmung um 450 uu. 

Die Wirkung dieser Strahlung kann ebenfalls aus Tabelle 2a ent- 
nommen werden. Das Keimprozent ist unter GG7 größer als unter GG5 
und unter diesem wieder 
größer als unter GG3 
(vgl. dazu Abb. 5). 

Die relative Stärke 
der drei hemmenden Ge- 
biete ist aus den Werten 
der Tabelle 2a nicht er- 
sichtlich. Sie wirdin allen 
drei Bezirken annähernd 

u “YP gleich sein. Bei den 
Ann. Die mme Durchitmigntierenson Werten der Tabelle 2a 
ist zu berücksichtigen, 
daß der Energieabfall innerhalb des Spektrums des Glühlampenlichtes 
die relative sichtbare Wirkung der kurzwelligen Bezirke 475/490 uu und 
450 uu herabsetzt, und daß ‚andererseits die Strahlung dieser Bezirke 
(im Verein mit der Strahlung der Wellen- 
% länge 700/750 vu) die Förderung durch 
Licht der Wellenlänge 675/680 au und ins- 
besondere der Wellenlänge 640 uu (vgl. 
067 unter d und e) wieder überwindet, wäh- 
rend die hemmende Strahlung der Wellen- 
länge 700/750 uu dazu allein nicht ausreicht. 
d) Förderung um 675/680 uy. 

Auch die Wirksamkeit dieser Strah- 
650 500 550 wp lung ist aus der Tabelle 2a zu entnehmen. 
Abb. 6. Die spektralen Durchlässig- RG5-Licht wirkt weniger keimungshem- 
Ron Schott & Gen mend als RG8-Licht. RG5 aber unter- 
scheidet sich von RG8 wesentlich nur 

durch seine Durchlässigkeit im Bereich 675/680 uy (Abb. 3). 

e) Förderung um 640 uu. 

Die starke Erhöhung des Keimprozents im RG2-Licht gegenüber 
dem RG5-Licht (Tabelle 2a) weist auf eine starke Keimungsférderung 
des Lichtes um 640 au hin (vgl. Abb. 3). Die keimungsfördernde Wirkung 
dieses Lichtes ergab sich auch aus Gegenlichtversuchen, deren Ergebnisse 
im übrigen wiederum mit der Hypothese der additiven Wirkung in Ein- 
klang standen: 

eB: Ras + NGA (20° C) = 69% +2% an. (Abb. 4 u. 7), 








D: RG8+NG4 (20° C) = 3% +3% an. (Abb. 7), 
RG2+4BG17:D (20° C) = 71% +3% an. (Abb. 4), 
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RG2-+4BG17 : RGS (20° C) = 27% +2% an. (Abb. 4 u. 3), 
RG2+4BG17+NG3: RG8 (20° C) = 1% +2% an. (Abb. 4 u. 3). 

Bei den folgenden acht Versuchen ist die Durchlässigkeit der links 
stehenden Filter im Bereich 640 uu (644 zu) laut Scnorr-Katalog: 4,8, 
0,8, 2,9, 0,03, 6,1, 0,9%. 

ate a ame (20° C) = 62% +1% an., 
RG2+VG2+BG17 : RG8+NG4 (20° C) = 33% +2% an. 
oa voi. +BG7 :RG8 (25° C) = 37% +3% an., 
0G1+VG2+BG7 :RG8 (25° C) = 19% -+2% an., 


GG11+BG18 : RG8+NG4 (25° C) = 63% +2% an. 
RG1 + VG2 : RG8+NG4 (25° C) = 37% +4% an., 

= +BG18 : RGS (27° C) = 54% +3% an., 
RG1+VG2 : RGS (27° C) = 42% +2% an. 


Auch das relativ hohe Keimprozent unter dem Filter Bl, (Tabelle 2b) 
entspricht der Anschauung einfacher additiver Lichtwirkungen; denn 
das Licht dieses Filters enthalt kein Tibi GA: Wie Kai 4 

. abelle 2b. Die Keimung von Ama- 
keimungshemmendes Rot (welches no j Es eatit. 
das niedere Keimprezent unter Bl, tern“ beihohen Lichtintensitaten. 
bedingt!), dagegen mehr keimungs- Nach Meıschke (1936). 
förderndes Licht der Wellenlängen Le Édnpttens 
um 640 und 675/680 uu als die Nr. | ScHorr-Filter | nach 48 Std. 

26°C 
Filter Bl,—BI,. 














j) IndifferenteWirkungderStrah- Bl, BG17 0 
lung um 500—600 up. Bl, BG14 49 
Aus dem hohen Keimprozent Du 4 201 +. BON 2 
1 A Bl, | BG12+ BG17 6 
im grünen und gelben Licht (Ta- Bl, | UG1 +BG7 21 


belle 1, Filter 3—5) ist nicht ohne 
weiteres zu entnehmen, ob das Licht der Wellenlänge 500—600 zu 
keimungsfördernd wirkt oder gar nicht wirkt, d. h. ob in diesem Bereich 
eine vom Licht beeinflußte Keimung erfolgt oder gleichsam eine Dunkel- 
keimung. Die Entscheidung konnte nur durch Kombination mit hem- 
mendem Licht getroffen werden. MEIscHKE (1936) gelang es, bei dem 
Lichtkeimer Epilobium hirsutum eine Keimungsförderung durch VG2- 
Licht (vgl. Abb. 8) nachzuweisen. Hingegen verliefen entsprechende 
Versuche mit dem Dunkelkeimer Phacelia tanacetifolia nicht eindeutig. 
Mit Amarantus caudatus hat MEISCHKE nur in zwei Versuchen, und 
zwar mit negativen Ergebnissen, gearbeitet. Es erschien daher von 
Wert, durch eine größere Anzahl von Versuchen mit kombiniertem Lidht 
Aufschluß über die Bedeutung des grünen und gelben Lichtes zu gewinnen. 
Dies erschien um so eher notwendig, als in VG2-Licht die hemmende 
Strahlung des Bezirkes 475/490 uu in beträchtlichem Anteil enthalten 
ist (vgl. Abb. 8). 

Aus den Versuchen ging zunächst hervor, daß in allen Kombinationen 
mit VG2-Licht das Keimprozent von der keimungshemmenden Wirkung 
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des verwendeten RG8-Lichtes abhängig ist, nicht dagegen vom VG2- 

Licht. Diese Ergebnisse bestätigten den Ausgang der beiden genannten 

Versuche MEISCHKEs. Dennoch aber war damit eine allgemeine in- 

differente Wirkung des VG2-Lichtes keineswegs bewiesen. Schon in 

einigen Kombinationsversuchen mit RG8-Licht in niederen Intensitäten 

schien eher eine hemmende als eine indifferente Wirkung des VG2-Lichtes 

vorzuliegen, z. B.: 

pen (20° C) = 28% +5% an. (Abb. 7 u. 8), 
RG8+NG3:D (20° C) = 36% +3% an. (Abb. 7). 

Indessen führten Versuche, diese Hemmung des VG2-Lichtes bei 
Kombination mit RG8-Licht ein- 
wandfrei nachzuweisen, auch bei 








7777 anderen Temperaturen zu keinem 
4NG3 sicheren Erfolg. Die hemmende 
27 7000 300 #4 Wirkung des RG8-Lichtes war in 


Abb.7. Die spektrale Dure keit di z a; 
filter RGS4 NO und ROS+ANGS, Nach Allen Fällen zu groß, als daß sie 
Angaben von Schott & Gen. die VG2-Lichtwirkung nicht über- 
lagert hätte. Erst wenn die In- 
tensität des RG8-Lichtes auf Null herabgesetzt wurde, trat ein hemmender 
Einfluß des VG2-Lichtes klar zutage: 
D:VG2 (20° C)=71%+2% an., 
D:D (20° C) = 84% +2% an., 
VG2: VG2 (20° C) = 74% +2% an. 


Dieses Ergebnis schien zunächst dafür zu sprechen, daß das VG2- 
Licht, das ja heterogen ist, insgesamt etwas hemmend wirkt. Als hem- 
mender Bereich im VG2- 
Licht ist vor allem der Be- 
reich um 475/490 wu anzu- 
sehen (vgl. unter b; auch im 
Bereich 700/750 nu ist noch 
eine geringe Durchlässigkeit 
vorhanden). Diesem Bereich 
steht als fördernder Bereich 
der um 640 uu gegenüber. 
m 750 m 60 60 SS 0 #0 My Laut Scuorr-Katalog hat 
Abb.8. Die spektrale Durchlässigkeit der Filter WQ2 bei 644 wu eine Durch- 
VG3 (ausgezogene Linie) und VG2 (gestrichelt). ae > 2 2 

Nach Schott & Gen. lässigkeit von 1%. Die Licht- 

intensität in diesem Bereich 

ist aber bei künstlicher Belichtung (vgl. Abb. 2a) relativ größer als 
durch die Kurve der Lichttransmission (Abb. 8) zum Ausdruck gebracht 
wird. So lassen VG2 und RG2 hintereinandergeschaltet noch relativ 
viel förderndes Licht um 640 au hindurch. Hierzu folgende Ergeb- 
nisse: 


#00 _ 
% 
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RG8-+NG4:D (20° C) = 23% +3% an., 

RG8 + NG4: BG18+-RG2+ BG17 (20° C) = 62% + 1% an. (Abb. 9), 
RG8+ NG4: VG2+RG2-+BG17 (20° C) = 33% +2% an., 
RG8+NG4: VG2 (20° C) = 25% +1% an. 


Nun zeigte sich aber, daB auch in ausgesprochen férderndem Licht, 
wie es das Licht des ,,RG2-Restes’ (RG2-+4BG17) darstellt, genau 
wie in VG2-Licht das Keimprozent im Dunkeln nicht erreicht wird. 
Während der Versuch RG2 + 4BG17 : D bei 20°C ein Keimprozent von 
70—75 ergab, lag das Keimprozent D : D bei gleicher Temperatur um 
durchschnittlich 10 höher. Daraus muß abgeleitet werden, daß Dunkel- 
keimung und Keimung im fördernden RG2-+4BG17-Licht nicht auf 
völlig gleiche Prinzipien zurückgeführt werden können. Es wird also 
gleichsam mit zwei Schlüsseln nicht dasselbe Schloß geöffnet, sondern 
es entwickeln sich zum mindesten in „ 
einem Teil des Keimungsablaufes ver- * 
schiedenartige Vorgänge. Solche Unter- 
schiede liegen auch im Rahmen der aus 
der Theorie gezogenen Erwägungen. Bei aw 

à : 2 Abb.9. Die spektrale Durchlässig- 
der Dunkelkeimung und der Keimung in keit des Filters RG2 + BG17 
völlig indifferentem Licht kommen, um = + BGI8. Nach Angaben von 

ott & Gen. 
eine Bezeichnung zu geben, nur die Ab- 
läufe D zur Entfaltung, bei der Keimung im insgesamt fördernden 
RG2+4BG17-Licht, das außer dem fördernden Anteil um 640 wy noch 
den hemmenden Anteil um 700—750 uu enthält, außerdem die Abläufe 
F und H. Die Abläufe F, H und D aber laufen nicht völlig unabhängig 
nebeneinander her. 

Somit kann aus den bei Einwirkung von VG2-Licht erhaltenen Keim- 
prozenten nur schwer ermittelt werden, ob dieses Licht insgesamt mehr 
fördernd oder mehr hemmend wirkt, da mit sekundären Beeinflussungen 
der Keimungsergebnisse gerechnet werden muß. Die Hypothese sicht- 
barer additiver Wirkung ist in solchen Grenzfällen erschüttert. Die 
annähernd indifferente Wirkung des VG2-Lichtes beruht insbesondere 
auf einem Gleichgewicht der in ihm enthaltenen fördernden und hemmen- 
den Strahlungen. Darüber hinaus kann der Bereich 500—600 yy als 
indifferent im Sinne unserer Definition (S. 474) angesehen werden, wenn- 
gleich auch wohl kaum angenommen werden kann, daß in diesem weiten 
Bereich wirklich keinerlei Lichtabsorption durch keimungswichtige, 
photochemisch leicht veränderliche Stoffe erfolgt. Suuck (1935) hält 
einen Teil des grünen Lichtes für indifferent hinsichtlich der Wirkung 
auf keimende Lactuca-Achänen (Lichtkeimer). 

MEISCHKE (1936) ist der Ansicht, daß innerhalb des grüngelben 
Bereiches das Licht um 570 au leicht hemmend auf die Keimung von 
Amarantus- und anderen Samen wirke. Auch ich fand in eigenen Ver- 
suchen, wenn auch nicht immer deutlich, eine geringe Abnahme des 
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Keimprozents unter dem monochromatischen Filter 4 im Vergleich 
zu den Filtern 3 und 5 (vgl. Tabelle 1). In den Differenzfilterversuchen 
ließ sich dieser Nachweis einer hemmenden Wirkung des Lichtes um 
570 uu nicht erbringen (vgl. Filter 4, 5 und 6 in Tabelle 2a); sie mußte 
also zum mindesten sehr gering sein. Ich neige zu der Überzeugung, daß 
diese geringe hemmende Wirkung auch nur in Relation zu der Wirkung 
des Lichtes der benachbarten Filter zum Ausdruck kommt: während 
nämlich das monochromatische Filter 4 (570 au) für das fördernde Licht 
der Wellenlänge 640 uu laut Scuorr-Katalog (644 uu) undurchlässig ist, 
treten noch 0,03% des einfallenden Lichtes dieser Wellenlänge durch 
das monochromatische Filter 5 (550 uu). Dieser Betrag mag als zu gering 
erscheinen, als daß man ihn als wirksam betrachten könnte, doch ist 
zu bedenken, daß das monochromatische Filter 5 nur für 18% des ein- 
strahlenden Lichtes der Wellenlänge 550 au durchlässig ist, daß bei 
künstlicher Belichtung der langwellige Teil des einfallenden Lichtes 
relativ intensitätsstärker ist als der kurzwellige Teil, daß fernerhin 
besondere Hemmungen nicht zu überwinden sind, daß sich bei Unter- 
suchungen über den Lichteinfluß auf die Keimung die Lichtqualität als 
von relativ größerer Bedeutung erwiesen hat als die Lichtquantitat, 
und daß schließlich die beobachteten Unterschiede im Keimprozent nur 
sehr gering sind. 

g) Infrarot weder ausgesprochen hemmend noch fördernd. 

Die Keimungshemmung im RG9-Licht (Tabelle 2a) kann auf die 
Wirkung der Strahlung um 700—750 uu (Maximum um 710 au) zurück- 
geführt werden (vgl. Abb. 3), ebenfalls die wesentlich schwächere Hem- 
mung durch RG7-Licht (Abb. 3), die bei Kombinationsversuchen nicht 
immer mehr zum Ausdruck kommt (vgl. unter a). RG7 findet seine 
Hauptdurchlässigkeit im Infrarot. Die Strahlung um 2400 au (RG7 
+ BG12) wirkt wie Dunkelheit (Tabelle 2a). Stärkere Hemmungs- und 
Förderungsgebiete sind danach im Infrarot nicht vorhanden; natürlich 
besteht die Möglichkeit, daß die indifferente Wirkung des Infrarots auf 
gegenseitiger Kompensation hemmender und fördernder Bezirke inner- 
halb dieses weiten Bereiches beruht. 


B. Relativität keimungsfördernder Lichtwirkungen. 

Einige Gegenlichtversuche zeigten, daß je nach Kombination mit 
hemmendem oder mehr oder minder indifferentem Licht zwei insgesamt 
jeweils keimungsfördernd wirkende Strahlungen eine Umkehr ihrer 
relativen Wirksamkeit auf die Keimung erfahren können: 

1. ie sage (18° C) = 13% +3% an., 





RG2: RG8 (18° C) = 30% +3% an., 
i Rerimes (20° C) = 27% +2% an., 
RG2 : RG8 (20° C) = 58% + 2% an., 
RG2 + 4BG17 + NG3: RG8 (20° C) = 1% +2% an., 
RG2+NG3: RG8 (20° C) = 13% +2% an. 
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2. (RG2+4BG17: VA2 (18° C) = 58% +3% an.1, 
RG2: VG2 (18° C) = 35% +3% an., 

nF (22° C) = 73% +3% an, 
RG2: VG2 (22° C) = 61% +4% an. 


Während also RG2-Licht in Kombination mit RG8-Licht stärker 
keimungsfördernd wirkt als RG2+4BG17-Licht, ist die relative Wirk- 
samkeit bei Kombination mit VG2-Licht umgekehrt bei RG2 + 4BG17- 
Licht größer. Zur Erklärung dieser Erscheinung können einige Beob- 
achtungen REMERs (1904), NıcoLiös (1924) und ZEIHERs (1936) an den 
Samen der Dunkelkeimer Phacelia und Bromus herangezogen werden. 
Diese Autoren ermittelten, daß das (hemmende) Licht nicht gemäß seiner 
Intensität auf die Keimung wirkt, sondern daß bei längerer Belichtung 
stärkere Intensitäten eine nicht so große Hemmung hervorrufen, wie sie 
ihrer Stärke gemäß den Wirkungen niederer Intensitäten entsprechen 
würde. Wenn nun RG2-Licht statt RG2-+4BG17-Licht zu RG8-Licht 
tritt, so macht sich die Verstärkung des Lichtes der fördernden Bezirke 
von 57 auf 95% (675/680 uu) und 61 auf 83% (640 uu) in einer Herauf- 
setzung des Keimprozents bemerkbar, obwohl eine Zunahme des ins- 
gesamt vorhandenen hemmenden Lichtes (710 uu) von 112 auf 177% 
(bezogen auf eine Seite des Belichtungskastens) erfolgt. So kommt es, 
daß RG2-Licht die Keimungshemmung des RG8-Lichtes stärker über- 
windet als RG2+4BG17-Licht. Umgekehrt aber ist es, wenn RG2-Licht 
statt RG2 + 4BG17-Licht zu VG2-Licht tritt. Dann erfahren die fördern- 
den Bezirke zwar annähernd die gleiche Steigerung ihrer Intensität wie 
in Kombination mit RG8-Licht, und auch der hemmende Bezirk um 
710 uu verstärkt sich um 65% (bezogen auf den Lichteinfall einer Seite), 
aber er erhöht sich nicht von 112 auf 177%, sondern von 32 auf 97%. 
Eine Steigerung von 32 auf 97% muß aber dann eine relativ stärkere 
Keimungshemmung bedeuten als eine Steigerung von 112 auf 177%. 

Nach diesen Ausführungen kann reines RG2-Licht (gleichsam in 
Kombination mit D) in kürzester Zeit auch nicht so viele Keimungen 
hervorrufen wie reines RG2+4BG17-Licht, eine Feststellung, die sich 
nach den früheren Beobachtungen über die Aufhebung der RG8-Licht- 
wirkung durch Licht der Differenz RG2—RG8 (vgl. unter e) schon von 
selbst verstand: 

RGZ2: D (24,5° C) = 68% +4% an., 
{pas)-<bar7 1D (24,5° C) = 80% +2% an. 

Zusammenfassend kann wohl gesagt werden: In Kombination mit 
dem Licht eines stark hemmenden Bereiches (möglicherweise auch nur 
des Bereiches 700/750 yu) und bei bestimmter Lichtintensität wirkt RG2 
stärker keimungsfördernd als RG2+4BG17. Umgekehrt bewirkt dieses 
ein höheres Keimprozent als jenes, wenn die Kombination jeweils mit 


1 Durchschnittlich deutlich längere Radikula als im folgenden Versuch. 











Bruno Resühr: Beitrage zur Lichtkeimung 





484 


einem schwach keimungshemmenden bzw. indifferent wirkenden Licht 
(VG2) oder mit der Strahlungsenergie Null (D) getroffen wird. 


V. Phacelia tanacetifolia Bentu. 

Hemmende, fördernde und indifferente Strahlungen: 

Die Samen von Phacelia tanacetifolia waren zur Untersuchung wesent- 
lich schlechter geeignet als die von Amarantus caudatus. DaB die all- 
gemeine Variabilität größer ist, wurde bereits an anderer Stelle (Resönr 
1939) durch Hinweis auf den Keimungsablauf im Dunkeln erläutert. Im 
ganzen kam, wie es schien, bei kleineren Unterschieden die relative 
Bedeutung verschiedenwelligen Lichtes auf die Keimung nicht immer 
im Keimprozent zum Ausdruck. 

Auch MEıscHke (1936) macht auf die starken Schwankungen in den Ergebnissen 
seiner Versuche aufmerksam (S. 386). MeıscHkes Differenzfilterkurven A und B 
in Fig. 20a, S. 387, seiner Arbeit, können kaum einer feineren Auswertung unter- 
zogen werden, da die unter gleichen Temperatur- und Belichtungsbedingungen 
jeweils durch das Keimprozent von (nur) 100 Samen festgelegten Kurvenpunkte 
allzusehr voneinander abweichen (z. B. 55% und 29% bei Filter 4, 16% und 32% 
bei Filter 7, 15% und 30% bei Filter9). Auch das Keimprozentminimum bei Filter 5 
erscheint als zufällig, denn: in der Kurve C liegt an dieser Stelle ein Maximum. 

Dennoch sind bestimmte Lichtwirkungen sicher nachweisbar. Sie 
sind um so interessanter, als sie einige grundsätzliche Reaktionsunter- 

; ; schiede zwischen Phacelia- und Amarantus- 

Tabata BoD gee Samen erkennen lassen. Aus den Ergeb- 
BENTH. in energetisch un- nissen der Belichtungsversuche war zu- 
gleichem monochromati- nächst abzuleiten, daß die von mir ver- 
schen Licht. wendete Phacelia-Saat erheblich weniger 

Nach Mziscuxe (1936). lichtempfindlich war als die von M£IscHKE 
Filter-Nr. | Keimprozent untersuchten Samen. So z.B. keimten in 
(wel. Tab. 1) | ei 280 Drehscheibenversuchen bei MEISCHKE die 
Phacelia-Samen unter den mittleren Diffe- 
renzfiltern (jeweils plus Filter BG17, vgl. 
70 MEISCHKE, S. 362) bei Belichtung mit einer 
37 40-Wattlampe in 75cm Entfernung bei 
> 25°C nach 48 Stunden zu etwa 28%, hin- 
13 
23 








gegen erhielt ich mit einer 100-Watt-Lampe 
in gleicher Entfernung bei 23°C nach 
gleicher Zeit und mit denselben Appara- 
turen durchschnittlich 77% Keimlinge. Da bekannt ist (KuHN 1915), 
daß Phacelia-Samen mit höherem Lebensalter weniger lichtempfind- 
lich werden, ist anzunehmen, daß die von mir untersuchte Saat älter 
war als die von MEISCHKE, vorausgesetzt, daß nicht Sortenunterschiede 
vorlagen. Allerdings ist auch schon dem Temperaturunterschied in 
den Versuchen ein gewisser Einfluß zuzuschreiben (vgl. dazu die Aus- 
führungen auf S. 488). Doch erhielt ich unter den von MEISCHKE ver- 
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wendeten (nicht intensitätsgleichen) monochromatischen Filtern die 
gleiche relativ einförmige, eingipfelige, schon von REMER (1903 und 1904) 
und STEPHAN (1928) im Prinzip ermittelte Keimprozentkurve wie 
MEISCHKE: mit einem Maximum um 600 uu, einem stärkeren Minimum 
um 750 u und einem zweiten, etwas geringeren Minimum im kurz- 


welligen Teil des Spektrums (vgl. Tab. 3). 
Die Relationen in der spektralen Empfind- 
lichkeit stimmten also bei MEISCHKEs und 
meiner Saat miteinander überein. Damit 
wird wahrscheinlich gemacht, daß die ge- 
ringere Lichtempfindlichkeit meiner Pha- 
celia-Samen nicht auf einer Änderung in 
der Reaktion auf Licht von ganz bestimmter 


Tabelle4. DieKeimung von 
Phacelia tanacetifolia BENTH. 
unter ,,Differenzfiltern‘: 
im Sonnenlicht. 
Durchschnittsergebni von 
4 Versuchsreihen, die jeweils 
bei annähernd gleichem Pro- 
zentsatz gekeimter Samen ab- 
gebrochen wurden (T = 14,5°C 





Wellenlänge zurückzuführen ist. Diese bzw. 15—17° C). 











Folgerung fügt sich gut in die Tatsache morr-Filter FT 
ein, daß dem Licht bei der Lichtkeimung 
von Phacelia nicht immer eine ausschlag- RGS 51 
gebende Bedeutung zugemessen werden RG2 34,5 
kann (vgl. S. 499). er 2 
OG2 30,5 
In den Tabellen 4—7 habe ich die Ergeb- 061 27 
nisse meiner Differenzfilterversuche wieder- on es 
gegeben. Es handelt sich bei jedem Filter- GG3 23 
wert um das durchschnittliche Keimprozent GG1 4,5 


aus je vier Versuchsreihen mit zusammen 

300 Samen je Filter (Tabelle 6 und BG17-Versuch in Tabelle 7 je Filter 

100 Samen). Aus den Versuchen ist im einzelnen zu entnehmen: 
Hemmende Bezirke liegen a) im Infrarot, wahrscheinlich zwischen 

1100 und 2000 uu, b) um 680/690 uu (stark), c) um 475/490 uu, d) um 

450 uu, e) um 350 uu. Ein fördernder Bezirk liegt f) bei 640 uu. Indifferent, 

vielleicht auch etwas fördernd, wirkt g) der Bereich um 500—600 uy. 


Beweise: 

a) Hemmung im Infrarot zwischen 1100 und 2000 up. 

Aus den Tabellen 6 und 7 ist zu ersehen, daß BG17-gefiltertes Licht 
weniger keimungshemmend wirkt als ungefiltertes. BG17 ist ein aus- 
gesprochen infrarotabsorbierendes Glas (vgl. Abb. 4), dessen Durch- 
lässigkeit mit einem Wert von 55% an der Grenze zwischen langwelliger 
sichtbarer und unsichtbarer Strahlung schnell auf einen Wert von 7,4% 
bei 950 uu absinkt. Da selbst bei hohen Intensitäten das Licht des 
Filters 2400 (RG7 + BG12) und des Filters RG9 mit seiner hohen Durch- 
lässigkeit im kurzwelligen Infrarotbereich (vgl. Abb. 3) das Keimprozent 
nach MEıscHKes (vgl. MEıscHkE 1936, Fig. 16a, Kurve B, S. 380) und 
eigenen Versuchen im Verhältnis zum Keimprozent bei Dunkelkeimung 
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gar nicht oder nur wenig (RG9) herabsetzt, muB der Hemmungsbereich 
etwa zwischen 1100 und 2000 uu gelegen sein. 

b) Hemmung um 680/690 uy. 

RG9-Licht ruft im Gegensatz zu RG8-Licht nur eine geringe Kei- 
mungshemmung hervor (vgl. dazu Abb. 3). RG5-Licht setzt, wie eben- 
falls schon von MEISCHKE ermittelt wurde, das Keimprozent noch stärker 
herab als RG8-Licht (vgl. auch Tabelle 5 und 7). Im direkten Sonnen- 
ei: en ae 7 licht, in dem bekanntlich das Maximum 

- Mie Acimung von’ der sichtbaren Strahlung im Gegensatz 
EEE RE tk zu Lampenlicht nicht im langwelligen 
Glühlampenlicht. Teil des Spektrums gelegen ist, sondern 

(100 Watt in 75cm Entfernung, im mittelwelligen (vgl. dazu SEyYBoLD 
intermittierende Belichtung auf 1934, Abb. 2), erreicht Phacelia, zum 
Drehscheiben, T = 22,5° C.) Teil allerdings wohl infolge besonderer 
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Scaorr- Keimprozent nach Temperaturbedingungen (vgl. S. 488), 
Filter 24 sta. | is sta unter dem RGS-Filter ein höheres 
Keimprozent als unter allen folgenden 
zu 2 = Differenzfiltern (Tabelle 4). RG5 unter- 
RGI 55 62 scheidet sich von RG8 durch seine viel 
062 59 69 -* geringere Absorption um 680/690 uu. 
rs. À = + Dieser Bereich ist demnach als stark 
GG7 52 64 hemmender Bereich anzusehen. 
GG3 49 60 Die hemmende Wirkung des RG8- 





Lichtes kann nicht allein auf seinen 
Infrarotgehalt zurückgeführt werden (vgl. unter a), da auch bei gleich- 
zeitiger BG17-Filterung dieses Lichtes noch eine relativ starke Hem- 
mung zu beobachten ist. Vielmehr ist anzunehmen, daß die hemmende 
Wirkung des RG8-Lichtes (vielleicht auch ein wenig die des RG9- 
Lichtes) vor allem auf die (nicht sehr große) Durchlässigkeit des 
Filters im Grenzgebiet 680/690 au zurückzuführen ist. Darüber hinaus 
ist nach den Untersuchungen an Amarantus - Samen (vgl. unter IVa) 
vielleicht noch der Bereich um 710 yy als hemmend zu nennen. Aller- 
dings wird sich mit den bis jetzt erschienenen ScHoTT-Filtern die damit 
erhobene Streitfrage nach allen hemmenden Bezirken im RG8-Licht 
kaum entscheiden lassen. 

Beim Vergleich mit den Reaktionen keimender Amarantus-Samen 
fällt vor allem die unterschiedliche Wirkung des RG5-Lichtes ins Auge. 
Vgl. im übrigen unter f. 

c) und d) Hemmung um 475/490 uu und um 450 pu. 

Der Figur 7b bei MxıscHhke (1936, S. 368) ist zu entnehmen, daß 
die schon für Amarantus festgestellten Hemmungsbezirke 475/490 uu 
und 450 uu zweifellos vorhanden sind, doch ist ihre relative Wirkung 
deutlich geringer als bei Amarantus (MEIscHKE 1936, Fig. 6a). Ent- 
sprechend waren in eigenen Differenzfilterversuchen die Keimprozente 
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unter GG11, GG7, und GG3 nicht wesentlich voneinander verschieden 
(vgl. Tab. 4 u. 5). 

e) Hemmung um 350 up. 

Bei den Sonnenlichtversuchen fiel der scharfe Keimprozentabfall 
auf, den die Phacelia-Samen unter dem Filter GG1 aufwiesen. Leider 
war es aus Gründen zeitlicher Beschränkung nicht mehr möglich, durch 
eingehende Versuche Näheres über die 
genaue Lagedesstarkhemmenden Berei- Tabelle 6. Die Keimung von 
ches zu erfahren. Da aber Mxısourz Pfacelia tanacelifolia Bexrn. 

F : unter „Differenzfiltern“ in 
unter dem Filter GG2 ein ebenso hohes BG17-gefiltertem Glühlam- 
Keimprozent erhielt wie unter GG3 penlicht. (100 Watt in 70cm 
und den vorangehenden Differenzfiltern Entfernung, intermittierende Be- 











(vgl. Mzıscuk& 1936, S. 387, Abb. 202, „, lichtung auf Drehscheiben, 
Filter 11), darf angenommen werden, LL U Pe). Gene eee 
daß die stark keimungshemmende SCHOTT- Keimprozent nach 
Wirkung des GGl-Lichtes auf seinen im: 24 Std. | 48 Sta. 
Gehalt an Strahlung der Wellenlängen 
um 350 uu zurückzuführen ist. aan = 2 
f) Förderung um 640 um. RG1 62 78 
Die keimungsfördernde Wirkung der ot es 7 
Strahlung um 640 uu geht, wie bei den GG11 64 78 
Versuchen mit Amarantus, aus dem GG7 68 77 
GG3 62 82 








etwas höheren Keimprozent unter RG2, 
verglichen mit RG5, hervor (Tabelle 7). 
Es ist aber aus den Ergebnissen der Differenzfilterversuche (Tabellen 4 
und 5) ohne weiteres abzuleiten, daß die Phacelia-Samen auf eine Ein- 
wirkung des Bereiches 640 uu in nicht entfernt so ausgeprägter Weise 


antworten wie Amarantus- ee wie de: A "ga 
ee . a . Die Keimung von Phacelia tana- 

Samen. Für die Keimungen lis Burn. unter dem Filter RGS im 

unter allen Differenzfiltern Vergleich zur Keimung unter den Filtern 

bleiben die langwelligen RG2 und OG2. (60 Watt in 40 cm Entfernung, 

hemmenden Strahlen be- intermittierende Belichtung auf Drehscheiben, 

grenzende Faktoren. Enr 

Die Wirksamkeit des for- Écnivit- Keimprozent nach 
dernd wirkenden Bereiches Filter 
um 640 uu macht sich nur 





Bei Filterung 
mit BG17 
24 Std. 48 Std. | nach 24 Std. 

















R al: 20: RG5 24 44 48 
in verhältnismäßig sehr ge- RG2 33 54 57 
ringem AusmaB bemerkbar. 0G2 37 55 61 


Das läßt sich auch aus den 

Blaufilterergebnissen MEISCHKEs ersehen: unter den das hemmende Rot 
stark absorbierenden Filtern Bl, bis Bl, wird ein fast gleichmäßig 
hohes Keimprozent erreicht (MEIScHKE 1936, 8.387, Fig. 20b), wäh- 
rend auf Amarantus das an Strahlung von 640 uu Wellenlänge besonders 
reiche Bl,-Licht (BG14) eine deutliche Förderungswirkung ausübt 
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(vgl. unter IVe dieser Ausführungen). Ich habe eine groBe Anzahl 
von Keimungsversuchen unter 12 verschiedenfarbigen, von einer Bunt- 
scheibenfabrik gelieferten Gläsern ausgeführt und konnte immer fest: 
stellen, daß ihre Durchlässigkeit in den hemmenden Bereichen stärker 
entscheidend war für das Keimprozent, das unter ihnen erreicht wurde, 
als die Durchlässigkeit im Bereich 640 uy. 

g) Indifferente bzw. schwach fördernde Wirkung der Strahlung um 500 
bis 600 up. 

Kırzer teilte 1909 mit, daß frisch geerntete Phacelia-Samen im grünen 
Licht zu weitaus höherem Prozentsatz keimen als im Dunkeln. Bei 
älterer Saat ist das Keimprozent im grünen Licht und im Dunkeln an- 
nähernd gleich. Man könnte aus der Feststellung KINZELs die Folgerung 
ziehen, daß das grüne Licht eine ausgesprochen keimungsfördernde Wir- 
kung entfalte. Doch wissen wir nicht, welche spektrale Zusammen- 
setzung das grüne Licht KINZELs gehabt hat, so daß mit der Möglichkeit 
gerechnet werden muß, daß in ihm außer indifferenter Strahlung hohe 
Intensitäten des keimungsfördernden Lichtes um 640 uy enthalten ge- 
wesen sind. 

Von den Tabellen 4 und 5 spricht die Tabelle 4 (Sonnenlichtversuche) 
deutlich gegen eine keimungsfördernde Wirkung der Strahlung um 500 
bis 600 au. Unter den Filtern OG2, OG1 und GG11 (vgl. Abb. 6 u. 5), 
deren Durchlässigkeitsbereich sich jeweils um einen eng begrenzten 
Bereich innerhalb der Wellenlängen 600 bis 500 uu erweitert, keimen die 
Samen keinesfalls zu höherem, sondern eher zu einem niedereren Prozent- 
satz als unter den Filtern RG2 und RGI. 

Indessen liegt eine Erklärung für diese Abnahme nahe: In den im 
Mai (Sonnenaufgang um 4 Uhr 45 Min., Sonnenuntergang um 20 Uhr) 
durchgeführten Versuchen der Tabelle 4 erhielten die Samen am Tage 
bis zu 9 Stunden direktes Sonnenlicht. Die mit den Samen beschickten 
Perei-Schalen schwammen dabei ungedeckelt unmittelbar unter den Filter- 
gläsern der Belichtungskästen auf ständig gekühltem Wasser von 14,5° C 
(bei bedeckter Sonne) und 15—17° C (bei freier Sonne). Die Keimungs- 
temperatur war also unteroptimal (das Optimum für Phacelia liegt 
nach eigenen Untersuchungen für kürzere Beobachtungszeiten bei 
19—20° C; bei längerer Beobachtungsdauer allerdings wird, wie schon 
GASSNER, 1915, festgestellt hat, auch bei 12° noch ein sehr hohes oder 
gar ein um ein wenig höheres Keimprozent erreicht). Daher ist der stär- 
keren Lichtabsorption der Differenzfilter geringerer Durchlässigkeit ein 
keimungsfördernder Einfluß insofern zuzuschreiben, als die Samen durch 
Strahlung oder Konvektion innerhalb des in den Kästen unbewegten 
Luftraumes größere Wärmemengen zugeführt erhielten als unter den 
Filtern geringer Lichtabsorption. 

Im Gegensatz zu den Ergebnissen der Sonnenlichtversuche begegnen 
wir nun aber in der Tabelle 5 Keimprozenten, die für eine geringe 
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Begünstigung der Keimung insbesondere unter dem Filter OG2 sprechen. 
Da in 3 von den 4 Versuchsreihen, die der Tabelle 5 zugrundliegen, 
diese relative Erhöhung des Keimprozents festgestellt wurde (ebenso 
wie in den Versuchsreihen der Tabelle 7), kann kaum ein Zufallsergebnis 
vorliegen. Indessen ist die Keimprozentzunahme so gering, daß höchstens 
von einer schwach keimungsfördernden Wirkung des Bereiches um 550 
bis 600 zu: gesprochen werden darf, vorausgesetzt immer, daß die beob- 
achteten Lichtwirkungen sichtbar additiv zusammentreten. 


Leider erlaubte es die für die Untersuchungen zur Verfügung stehende 
Zeit nicht, die Frage nach der fördernden Wirkung des reinen Grünlichtes 
durch eine größere Anzahl von Gegenlichtversuchen wirklich zu ent- 
scheiden. Sechs Gegenlichtversuche von MEISCHKE (1936) mit dem 
heterogenen VG2-Licht fielen bis auf einen negativ aus. In eigenen Ver- 
suchen mit kombiniertem Licht lagen die beobachteten Keimprozent- 
akweichungen ebenfalls innerhalb der üblichen Streuung. 

Es mag noch erwähnt sein, daß in direktem, weißem Sonnenlicht bisweilen 
auffällig viele Phacelia-Samen keimen. Nach meinen Feststellungen handelt es sich 
dabei aber um sogenannte ,,falsche Keimungen“ (MaGnus 1920), die bei Phacelia 
z. B. auch unter dem Einfluß von Säuren auftreten (Macnvs), so daß Kuun (1915, 
1916) in Unkenntnis des abnormen Verlaufes gar von einer Keimungsförderung 
durch Säuren gesprochen hat. ,,Fa!sche Keimungen“, d.h. ,,Keimungen“, bei 
denen der Embryo ganz oder teilweise schon nach wenigen Stunden aus dem quellen- 
den Samen herausgepreßt wird, erfolgen bei höherer Temperatur sehr leicht. Bei 
konstant niederer Temperatur ist der Prozentsatz der falschen und echten Kei- 
mungen in weißem Licht sehr niedrig; entsprechend keimen im GGI-Licht nur sehr 
wenige Samen (Tabelle 4). Auch von anderen Samenarten ist das Phänomen der 
„falschen Keimung‘‘ bekannt; schon NoBBE (1876) berichtet in seinem Handbuch 
der Samenkunde, daß aus Kaffeebohnen bei Behandlung mit NH, die Radikula 
herausgepreßt wird. 


VI. Allgemeine Betrachtungen zur Lichtempfindlichkeit 
keimender Amarantus- und Phacelia-Samen. 


A. Parallelen in der Lichtempfindlichkeit der Samen von Dunkel- 

und Lichtkeimern. 

Ein wichtiges Ergebnis der Untersuchungen MEIScHKE&s (1936) liegt im 
Nachweis einiger Übereinstimmungen in der Lichtwirkung auf keimende 
Samen von Dunkel- und Lichtkeimern. Wenn die Ergebnisse der vor- 
liegenden Studien an den Samen der beiden Dunkelkeimer Amarantus 
caudatus und Phacelia ianacetifolia untereinander und mit den Fest- 
stellungen von FLiNT und McALIsTER (1936) über die Keimung der Früchte 
des Lichtkeimers Lactuca sativa verglichen werden (s. Abb. 10), so sind 
in der Tat auffällige Parallelen nachweisbar. Für die Samen aller drei 
Arten liegen Hemmungsbezirke um 475/490 bzw. 480 uu und um 450 
bzw. 440 uu. Fördernd wirkt auf die Keimung von Amarantus- und 
Phacelia-Samen eine Strahlung des Bereiches um 640 uu, ebenso zweifellos 


Planta Bd. 30. 32 
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auch auf die Keimung von Lactuca-Achinen (vgl. Abb. 10); indessen 
haben Frist und McAx1sTEeR (1937) in einer besonderen Studie nach- 
gewiesen, daß das Maximum der Förderung für Lactuca um 670 uu 
gelegen ist. Bei Amarantus fördert Licht der Wellenlänge dieses Bereiches 
(675/680 uu) zwar auch die Keimung, nur nicht in dem Ausmaß wie das 
Licht der Wellenlängen um 640 uu; Phacelia allerdings reagiert schon 
bei 680/690 un mit einem Keimungsminimum. Auch in der Lage des 
am stärksten hemmenden Bereiches stimmen Lactuca (700—800 yu) 
und Amarantus (700 bis 











Mr 

% 750 uu) besser überein als 
Amarantus und Phacelia 

(680/690 up). 
el aaa So ergibt sich mit 
è groBer Wahrscheinlichkeit, 
PEACE $ daB bei der Gesamtreak- 
| tion der Samen von Ama- 
d rantus, Phacelia und Lac- 
Abb. 10. Die Keimung posant, Soa Ian. cast din Hlankhung 
dener Wellenlänge. Nach Fur u. MoAusrer (1936). Von weißem Licht teil- 


weise die gleichen licht- 
absorbierenden Stoffe wirksam sind, und es ergibt sich fernerhin, daß 
im Besitz solcher Stoffe zwischen den Samen eines Dunkel- und eines 
Lichtkeimers weniger Unterschiede bestehen können als zwischen den 
Samen zweier Dunkelkeimer. 

Was den Ort der wirksamen Absorption anbelangt, so wird man wohl 
kaum fehlgehen, ihn in den Embryo selbst zu verlegen, möglicherweise 
zum Teil auch in das Nährgewebe. BöHmer (1928) teilt ebenso wie schon 
Maenvs (1920) mit, daß bei Phacelia die Samenspitze, also das Mikropyl- 
ende, lichtempfindlicher als der übrige Teil des Samens ist. Diese Be- 
obachtung stimmt mit der besonderen Bedeutung der wachsenden Radi- 
kula für die Sprengung der Samenschale überein. Nach den Unter- 
suchungen MEISCHKEs (1936) ist bei Amarantus und Phacelia, wie auch 
bei anderen Dunkel- und Lichtkeimern, die arteigentümliche Lichtab- 
sorption der Samenschale kaum von einschneidender Bedeutung für die 
Keimung. Allerdings würde der exakte Nachweis für Amarantus und 
Phacelia, deren Samenschalen kurzwelliges Licht ein wenig stärker ab- 
sorbieren als langwelliges Licht, Schwierigkeiten bereiten, da, wie in 
Abschnitt VII ausführlicher erörtert wird, bei beiden Samenarten durch 
eine Entfernung der Samenschale jede Lichtkeimung ermöglichst wird. 


B. Zur Natur lichtkeimungswichtiger Stoffe. 

Die Unterschiede in der Wirksamkeit verschiedenwelligen Lichtes auf 
die Keimung verschiedenartiger Samen deuten darauf hin, daß ein ein- 
heitliches, überall auftretendes Keimungshormon, d.h. ein Stoff, der, 
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in geringen Mengen produziert, überall die Auslésung und den Ablauf 
der Keimung in entscheidender Weise beeinfluBt, nicht vorhanden ist. 
Ein Studium der Literatur über Keimungsanregungen fiihrt zur gleichen 
Ansicht, es sei denn, daB die Bildung eines Keimungshormons durch Ein- 
wirkung ganz verschiedener Agenzien (im chemischen und physikalischen 
Sinne) erfolgen könnte. Da es sich bei Keimungsvorgängen unter anderem 
um Wachstumserscheinungen handelt, interessieren in diesem Zusammen- 
hang die von Firrine, Jost, v. GUTTENBERG u. a. ausgesprochenen Ver- 
mutungen über den Reizstoffcharakter von Wuchsstoffen. Sicher gilt 
zum mindesten nämlich, was Söpıne (1936) über die Tätigkeit des Kam- 
biums aussagt, in entsprechender Abwandlung auch für die Beziehungen 
zwischen der Wirksamkeit eines fraglichen Keimungshormones und der 
Keimung: ,,Wuchsstoff und Kambiumtätigkeit verhalten sich also 
durchaus nicht wie Schlüssel und Schloß, sondern es scheint sich bei der 
Anregung der Kambiumtätigkeit eher um eine ganz unspezifische Reizung 
zu handeln.‘ 

Die Literatur über Keimungsanregungen ist so umfangreich und bekannt, daß 
dieses Gebiet an dieser Stelle nicht näher berührt werden soll. Es mag aber noch er- 
wähnt sein, daß aus den Versuchen über eine künstliche Beschleunigung von Kei- 
mungsvorgängen nicht immer ersichtlich ist, ob eine direkte Beeinflussung des 
Embryonenstoffwechsels gegeben ist, oder ob nicht z. B. nur eine Veränderung der 
Samen- bzw. Samen- und Fruchtschalenpermeabilität diesen Stoffwechsel anregt. 
Hinzuweisen ist ferner auf die Tatsache, daß die untere wirksame Konzentration der 
auf die Keimung auslösend oder beschleunigend wirkenden Stoffe wohl in manchen 
Fällen an die wirksame Minimalkonzentration von Wuchsstoffen heranreicht. Es 
sei z. B. an die Keimung von Lathraea, Orobanche u.a. erinnert, die nur (bzw. schon) 
in der Nähe von Wirtspflanzen erfolgt (KocH 1887, HEINRICHER 1894 u. 1898). 

CHoLopNnY (1935) ist von der Existenz eines Keimungshormons bei 
einigen Gramineen überzeugt. Er nennt es Blastanin, das wahrscheinlich 
mit Auxin identisch sei. Möglicherweise wird unter normalen Bedingungen 
auch bei Samen und Früchten anderer Familien das Auxin begrenzender 
Faktor des Embryonenwachstums sein. Daß Zellstreckungs- und -teilungs- 
hormone im Endosperm oder in den Kotyledonen in größeren Mengen 
enthalten sein können, ist mehrfach nachgewiesen oder wahrscheinlich 
gemacht worden [außer auf CHOLODNY sei insbesondere auf BRUNNER 
(1932) und SCHANDER (1934) verwiesen]. 

Die Frage nach der Bedeutung von Wuchshormonen für die Keimung 
interessiert aber vor allem wegen ihrer Beziehungen zu lichtabsorbieren- 
den Stoffen. FLinr und McAuisTER (1937) führen die keimungshemmende 
Wirkung des Lichtes um 440 und 480 vu Wellenlänge auf die Gegenwart 
von Carotinoiden zurück. Karotin und Xantophyll zeigen in diesen Be- 
reichen zweifellos starke Absorptionsmaxima [vgl. RUDOLPH (1934) u. a.]. 
Nach Ort (1937) wird auch die Keimung von Farnsporen in den Strah- 
lungsbereichen um 490 uu und 435 uu stark gehemmt. Daß es sich bei 
den im Licht hemmend wirkenden Stoffen um weit verbreitete Körper 
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handelt, geht insbesondere aus der Literatur iiber die Maxima photo- 
tropischer Krümn..ngen hervor. Für Avena-Koleoptilen liegen diese 
Maxima nach BACHMANN und BERGANN (1930) bei Wellenlängen des 
wirksamen Lichtes um 435 und 465 u, nach JOHNSTON (1934) bei 440 
und 475 au, und für die Sporangienträger von Pilobolus ermittelte Bitn- 
NING (1937) unter geeigneten Versuchsbedingungen Maxima der photo- 
tropischen Empfindlichkeit bei 445 und 485 zu. Die für Pilobolus maß- 
gebliche, in den genannten Bereichen stark absorbierende Substanz ist 
nach Bünnıne (1938a) wahrscheinlich 8-Karotin, von dem er annimmt, 
daß es lediglich durch seine sensibilisatorischen Eigenschaften den Vor- 
gang, der zur phototropischenKrümmung führt, einleitet (BÜüNNING 1938 b). 

Bekanntlich haben KöcL, KoONINGSBERGER und ERXLEBEN (1936) 
auf die Strahlungsempfindlichkeit von Auxin-a-Lakton hingewiesen, 
und nach KONINGSBERGER und VERKAAIK (1938) kann das Auxin in 
Avena-Koleoptilen durch Belichtung über das Lakton in das neutrale 
Lumi-Auxin-a-Lakton verwandelt werden, da das Auxin und sein Lak- 
ton in der Pflanze im Konzentrationsgleichgewicht stehen. Diese Inakti- 
vierung erfolgt offenbar unter der Wirkung eines Sensibilisators. Als 
maßgeblicher Sensibilisator könnte nun für phototropische Vorgänge und 
für die Samenkeimung das fluoreszierende Karotin genannt werden, ins- 
besondere da andere fluoreszierende Körper, wie Eosin [Skooe@ (1935), 
zitiert nach BUNNING (1938b)], in Lösungen das Auxin bei Belichtung zer- 
stören (BÜNNING 1938b). Es scheint aber, daß für die Samenkeimung 
Ähnliches gilt wie nach BüNNING (1938b) für die Induktion des Photo- 
tropismus, die nach diesem Autor höchstens teilweise auf die Inakti- 
vierung von Auxin unter unmittelbarer Mitwirkung von Karotin zurück- 
geführt werden darf. Auch LarBAcH (1938) sieht entgegen Konınss- 
BERGER und VERKAAIK (1938) die Ursache der phototropischen Krüm- 
mung nicht in einer einseitigen Inaktivierung von Wuchsstoffen (sondern 
in einer ungleichen Wuchsstoffverteilung unter dem Einfluß der Belich- 
tung). 

Für die Samenkeimung ist insbesondere ein Einwand zu treffen, den 
Binning (1938b) schon für den Phototropismus erörtert hat. Er 
betrifft die geringe Bedeutung des Chlorophylls, das trotz seiner in vitro 
bei Belichtung beobachteten auxinzerstörenden Eigenschaft die photo- 
tropische Reizbarkeit allgemein nur wenig beeinflußt. Während aber 
für den Phototropismus immerhin Beobachtungen über eine Induktion 
durch rotes Licht vorliegen, Beobachtungen also, die für eine im Prinzip 
gleiche Bedeutung des Chlorophylis für den Phototropismus zu sprechen 
scheinen, wie sie Carotinoide besitzen, kann bei den chlorophyllhaltigen 
Lactuca-Achänen nicht nur nicht von einer Keimungshemmung in den 
von den Chlorophyllen am stärksten absorbierten Lichtbereichen ge- 
sprochen werden, sondern die Strahlung dieser Bereiche wirkt aus- 
gesprochen keimungsfördernd. FLINT und MCALISTER (1937) wiesen nach, 
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daß ein Azetonauszug aus keimenden ZLactuca-Achänen das Licht in 
gleicher Weise absorbiert wie nach WILLSTÄTTER und SToLL ein Azeton- 
auszug aus Blättern!. Die Absorptionskurve der Chlorophylle deckt sich 
fast mit der Kurve der Keimungsförderung; eine leichte Verschiebung 
der Maxima der Absorptionskurve nach dem kurzwelligen Teil des Spek- 
trums findet ihre Erklärung in der Verschiedenheit der Lösungsmittel 
in vitro und in vivo. Für die Keimungsförderung der Amarantus-Samen 
gilt dasselbe, wenngleich die noch stärkere relative Verschiebung des 
einen Maximums der Förderung ins langwellige Rot (675/680 uu) und die 
Überlegenheit des fördernden kurzwelligen Rots (640 uu) zu beachten 
sind. Phacelia hingegen hat mit Lactuca und Amarantus nur den för- 
dernden Bereich um 640 uu gemeinsam (Bereich der stärksten Absorption 
des Chlorophylls b), während die Strahlung des Bereiches um 680/690 uu 
auf Phacelia-Samen hemmend wirkt. 

In der Feststellung der keimungsfördernden Wirkung der vom Chlorophyll 
maximal absorbierten Strahlung kann ein Hinweis erblickt werden auf die Frag- 
würdigkeit der Anschauung, daß die phototropische Reizbarkeit chlorophyll- 
haltiger Pflanzen durch rotes Licht auf eine Wirkung des Chlorophylls zurückzu- 
führen sei. Ganz abgesehen von der Feststellung Bünnınes (1938b), daß die vom 
Chlorophyll absorbierte Energie „höchstens einige Prozent der Wirksamkeit der vom 
Carotin absorbierten Energie“ entfalten könnte, läßt sich bei der Keimung von 
Lactuca-, Amarantus- und [aus den Kurven MetscuKes (1936) ersichtlich] auch 
anderer Samen eine unterschiedliche Wirkung der jeweils von Carotinoiden und 
vom Chlorophyll am stärksten absorbierten Strahlunges. nachweisen. Es ist 
somit auch nicht ausgeschlossen, daß die Wirkung des roten Lichtes bei der 
phototropischen Reizung chlorophyllhaltiger Pflanzen ihre Ursache gar nicht in 
einer Absorption durch das Chlorophyll, sondern in einer Absorption durch andere 
Stoffe findet 1. 

Absorptionsbestimmungen an Auszügen aus keimenden Amarantus- 
und Phacelia-Samen wurden nicht vorgenommen. Der relativ große 
Reichtum an Pigmenten, den die Samen beider Arten aufweisen, ließ eine 
gesonderte Untersuchung als zweckmäßig erscheinen, insbesondere da dem 
farbigen wässerigen Samenauszug aus Phacelia-Samen lichtkeimungs- 
hemmende Eigenschaften zugesprochen worden sind (Maanus 1920, 
PETERS 1924). Erst wenn die Absorptionskurven festliegen, mag auch 
eine Erörterung über die Natur insbesondere der bei Belichtung mit 
langwelligem Rot hemmend wirkenden Stoffe erlaubt sein. 

In gewisser Übereinstimmung mit der Ablehnung einer ausschließlichen oder 
vorwiegenden Bedeutung der Auxin-Inaktivierung bei der phototropischen Reizung 
steht in der Keimungsphysiologie der Befund v. VeHs und Söpınss (1937), daß 
das Wuchshormon bei Obstbaumkernen keineswegs der den Beginn und den Fort- 
lauf der Keimung entscheidend beeinflussende Faktor ist. Auch ist es meines Wissens 
bisher noch nicht eindeutig gelungen, durch Wuchsstoffgaben eine Beschleunigung 


1 Indessen haben noch unveröffentlichte Untersuchungen von Herrn Prof. SEY- 
BOLD ergeben, daß bei Lactuca nur die Fruchtknotenwandung chlorophyllhaltig ist, 
nicht dagegen (ebenso wie bei Phaeclia) der Same (nachträglich erhaltene, brief- 
liche Mitteilung). 
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der Keimung oder eine Aufhebung von Keimungshemmungen zu erzwingen!. In Ver- 

suchen von JAKES (1939) rief eine 20stündige ‚Vorquellung von Radiescliensamen 
in einer Heteroauxinlösung von 0,001 g/ecm eine Keimungshemmung hervor und 
unter Stauchung des Langenwachstums eine durch übermäßiges primäres Wachstum 
bedingte knollige Verdickung der Radikula. Da zu hohe Wuchsstoffkonzentrationen 
bekanntlich das Längenwachstum von Wurzeln hemmen und andererseits die 

Radikula bei der Sprengung der Samenschale entscheidend beteiligt ist. 

war in diesem Falle allerdings wohl von vornherein eher mit einer Keimungshemmung 
als mit einer Beschleunigung der Keimung zu rechnen. Wie bekanntlich insbeson- 

dere GEIGER-HUBER und BurLET (1936) gezeigt haben, bedarf es zum Nachweis 
der wachstumsfördernden Wirkung von Wuchsstoffen auf Wurzeln einer besonders 
subtilen Arbeitsweise. 

Wenn in diesem Abschnitt die Frage der Keimungshemmung durch 
Auxinzerstörung eingehender erörtert wurde, so geschah es mehr aus 
der Notwendigkeit heraus, auf einige Befunde der Wachstumsphysiologie 
näher einzugehen, als in der Absicht, die Bedeutung der Wuchshormone 
für die Keimung besonders hervorzuheben. Es braucht nicht erst betont 
zu werden, daß sich gerade in keimenden Samen eine Vielzahl von chemi- 
schen Umsetzungen vollzieht, deren Geschwindigkeit katalytisch geregelt 
ist, und daß sich andererseits viele Katalysatoren (in weiterem Sinne) 
durch ihre Lichtempfindlichkeit auszeichnen. Bei solcher Betrachtung 
mag es nicht wundernehmen, ganz allgemein die erste Entwicklung pri- 
märer Zellen und Gewebe so stark vom Licht beeinflußt zu sehen, die 
Keimung der Vaucheria-Zoosporen ebenso wie die der Blaualgen-, Moos- 
und Farnsporen oder der Hydrocharis-Turionen (Srmon 1928). 


C. Zur Wirkungsweise lichtkeimungswichtiger Stoffe. 


Einige Versuchsergebnisse, insbesondere an Phacelia, führten zu be- 
stimmten Folgerungen über die Wirkungsweise lichtkeimungswichtiger 
Stoffe. Bemerkenswert ist zunächst die Feststellung, daß hemmendes 
Licht von genügend hoher Intensität noch den Ablauf der letzten Phasen 
vor dem Radikuladurchbruch verhindern kann (Tabelle 8). 

Nach Nicozté (1924) und Böhmer (1928) übt eine Vorverdunkelung 
einen fördernden Einfluß auf die Keimung von Phacelia in schwach 
hemmendem Licht aus. Man wird aber diesen Einfluß nicht überschätzen 
dürfen, sondern ihn nach den Werten der Tabelle 8 und auch nach den 
Ergebnissen von Nicoztë (1924) und BöHmer (1928) nur dort erwarten 
können, wo der Fortschritt aller chemischen und physikalischen Verände- 
rungen, die im Dunkeln den Radikuladurchbruch erzwingen, schon ein 
gewisses Höchstmaß erreicht hat. Hemmendes Licht verhindert erst 
mittelbar die Keimung, indem es die Empfindlichkeit des wachsenden 
Gewebes gegenüber dem von der Testa ausgeübten mechanischen Wider- 
stand beeinflußt (vgl. Abschnitt VII). 


1 Abgesehen von den positiven Ergebnissen von H. U. Amtong und H. NaunDoRF 
(Forschungsdienst 4, 417—428, 1937, und Forschungsdienst 5, 292—303, 1938); 
vgl. indessen H. Söpıne, Z. Bot. 82, 497—521, besonders p. 504, 1938. 
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Tabelle 8. Die Keimung vorverdunkelter Samen von Phacelia tanacetifolia 
BENTH. in hemmendem Rotlicht (1, 240, Strahlungsmaximum um 700 u, keine 
Strahlung unterhalb 600 wu) und bei nachfolgender Dunkelstellung. 

T (D) = 20,5° C, T (Licht) = 22° C. Je 100 Samen. 











Dauer der Keimprozent nach 
nn 24 Std i 
in Std. dieser Zeit Belichtung |" Dunkelheit " | ""Dunkeikeit = 
0 0 4 23 47 
2 0 5 26 51 
4 0 7 21 45 
8 1 5 21 38 
12 19 29 42 53 
16 54 60 71 81 
20 72 75 75 83 














Die Lichtkeimung von Phacelia und Amarantus steht in engen Be- 
ziehungen zu Oxydationsvorgängen. Zunächst hat Böhmer (1928) für 
die Dunkelkeimer Phacelia und Nigella eine keimungsférdernde Wirkung 
erhöhter Sauerstoffgaben feststellen können: lichtbedingte Hemmungen 
werden teilweise überwunden. Ich habe diese Angabe für Phacelia be- 
stätigt gefunden und konnte ihre Gültigkeit auch für Amarantus caudatus 
nachweisen. Bei 19° C keimten die Amarantus-Samen in geschwächtem 
blauen Licht nach 48 Stunden zu 20%, bei einem Sauerstoffdruck von 
0,6 Atm. (+ 0,4 Atm. sauerstofffreier Luft) dagegen zu 62%. In stärker 
hemmendem Rotlicht (vgl. Tabelle 8) waren bei 19° C nach 48 Stunden 
0% bzw. 22% gekeimt. 


Es ist nun von hohem Interesse, daß nach WIEsER (1927) und BOHMER 
(1928) andererseits lichtgeförderte Samen durch erhöhten Sauerstoff- 
druck in ihrer Keimung gehemmt werden, wobei diese Hemmungen durch 
eine Verstärkung der Lichtintensität wieder überwunden werden können. 
Eigene Versuche an Plantago media, die sich als Lichtkeimer erwies, 
fügten sich dieser Feststellung ein. 


BéumeER (1928) schließt aus seinen Beobachtungen, daß sich die 
fördernde Wirkung einer Dunkelvorquellung bei lichtgehemmten Samen 
ebenso wie die hemmende Wirkung einer Dunkelvorquellung bei licht- 
geförderten Samen (BIHLMEIER 1927) als durch den aufgenommenen 
Sauerstoff bedingt deuten lasse. Ich möchte demgegenüber darauf hin- 
weisen, daß bei Phacelia eine künstlich durch Beschränkung des Sauer- 
stoffzutritts herbeigeführte Keimungshemmung sekundär eine deutliche 
Keimungsschwächung entfaltet (Tabelle 9), und daß, wie im folgenden 
erläutert wird, mit einer solchen Wirkung der ,, Quellung ohne Keimung“ 
auch bei Samen gerechnet werden muß, deren Keimung durch hemmendes 
Licht unterbunden wird. Es kann von vornherein kaum angenommen 
werden, daß der Stillstand der zur Keimung führenden Abläufe auch 
den Stillstand aller chemischen und physikalischen Veränderungen im 
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Tabelle 9. Der keimungshemmende Einfluß des Keimungsstillstandes 
auf die Saı,en von Phacelia tanacetifolia BentH. T = 19° C. 


Keimprozent nach 








Art der 72stündigen anschließender 24stündiger Vor- 

Vorbehandlung dieser 24stündiger behandlung und 
Zeit Dunkelkeim- 24stündiger Dunkel- 

bettlagerung keimbettlagerung 





Hemmendes Rotlicht (vgl. Tab. 8) 











und des öfteren erneuertes Keim- 

Rollin: 408 sc nik 2 19 50 
Hemmendes Rotlicht (vgl. Tab. 8), 

12 mm Wasser . . . . . . . . 1 21 63 
Dunkelheit, 12 mm Wasser. . . . 6 44 74 
ei ande a ah — 76 


Samen bedeutet, und daB andererseits solche fortlaufenden irregulären 
Veränderungen nicht eine spätere Restitution erschweren. 

Läßt man hemmendes rotes Licht bei Sauerstoffmangel auf Phacelia- 
Samen einwirken, so ist die Nachwirkung nicht höher, sondern eher etwas 
geringer als bei Samen, die dem hemmenden Rotlicht im normalen Keim- 
bett ausgesetzt gewesen waren’ (Tabelle 9). Rotes Licht hemmt also bei 
Sauerstoffmangel die Keimung unmittelbar (Lichtwirkung) oder unmittel- 
bar (als Folge des Keimungsstillstandes) nicht ganz so stark (oder höch- 
stens ebenso stark) wie bei Sauerstoffzutritt im normalen Keimbett. Da 
nun, wie bereits erwähnt wurde, eine Erhöhung des Sauerstoffdruckes 
zu einer Verringerung der Lichthemmung führt, ist die bei normalem 
Sauerstoffdruck zu beobachtende Keimungshemmung in rotem Licht 
mit einiger Sicherheit auch teilweise auf eine Sekundärwirkung des 
Lichtes (auf eine Folge des Keimungsstillstandes) zurückzuführen. Und 
zwar scheint diese Sekundärwirkung gerade durch eine Erhöhung des 
Sauerstoffdruckes beschleunigt zu werden. 

Mithin ergibt sich zunächst, daß Sauerstoff grundsätzlich die in den 
ersten Stunden auftretenden Veränderungen im Keimungsablauf fördert: 
bei Sauerstoffmangel kommt es im Dunkeln zu einem Keimungsstillstand 
(Tabelle 9), bei übernormalem Sauerstoffdruck im Licht zu einer Er- 
höhung des Keimprozents. Im Dunkeln ist allerdings die Wirkung über- 
normalen Sauerstoffdrucks nicht nachweisbar, sicherlich infolge des sehr 
schnellen Keimungsverlaufes (unter optimalen Bedingungen bricht bei 
einigen Phacelia-Samen bereits 5—6 Stunden nach Beginn der Wasser- 
aufnahme die Keimwurzel durch). Kommt es bei Einwirkung hemmenden 
Lichtes schließlich zu einem Keimungsstillstand (infolge Erhöhung der 
Empfindlichkeit des Sameninnern gegen mechanischen Druck, vgl. Ab- 
schnitt VII), so ist damit dem Sauerstoff die auf den Radikuladurchbruch 
gerichtete Wirkungsmöglichkeit genommen, So geschieht es, daß längere 
Zeit belichtete Samen „lichthart‘‘ (KINZEL 1907) werden, d. h. auch 
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im Dunkeln (also unter sonst optimalen Bedingungen) nicht (kaum) 
mebr, und zwar nach eigenen Feststellungen an Amarantus und Phacelia 
auch nicht mehr bei erhöhtem Sauerstoffdruck, zu keimen vermögen. 

Wirken nun höhere Sauerstoffkonzentrationen einesteils beschleuni- 
gend auf die zum Radikuladurchbruch führenden Veränderungen, s0 
scheinen sie andererseits, wie schon gesagt wurde, auch ein wenig be- 
schleunigend auf jene Veränderungen zu wirken, die nach einem Kei- 
mungsstillstand auftreten und bei Rückkehr optimaler Außenbedin- 
gungen die Keimung hemmend beeinflussen. In solehem Sinne treffen 
wir bei Phacelia nicht entgegengesetzte, sondern durchaus die gleichen 
Verhältnisse an wie bei Lichtkeimern, die bei längerer Vorverdunklung 
,dunkelhart“ (LEHMANN 1909, vgl. auch Gassner 1910) werden, und 
zwar unter normalem Sauerstoffdruck nicht so schnell wie bei erhöhtem 
(BIHLMEIER 1927, WIESER 1927). 

Abschließend ist festzustellen, daß das Verhältnis zwischen fördern- 
den und hemmenden Vorgängen den Radikuladurchbruch entscheidet. 
Fördernd wirkt der Sauerstoff auf die Keimungsvorgänge im engeren 
Sinne (Mobilisierung der Reservestoffe, Schnelligkeit des Stoffaustausches 
usw.), hemmend wirkt (vielleicht schon von Beginn der Wasseraufnahme 
an) ein gegenläufiger Vorgang (der ,,Selbstvergiftung‘‘), der sich auszu- 
wirken beginnt, wenn die Keimung für längere Zeit verzögert oder zum 
Stillstand gebracht wird. Bei Samen, die eine längere Zeit hindurch mit 
hemmendem Licht bestrahlt worden sind, summieren sich die zur Kei- 
mung führenden Abläufe nicht mehr, da die Gegenwart der durch die 
Einwirkung des Lichtes neu entstandenen Stoffe oder Strukturen ihre 
Vollendung unterbindet (Abschnitt VII). 


VII. Relativität keimungshemmender Lichtwirkungen. 

Eine Untersuchung über die Lichtkeimung von Amarantus und Phacelia 
würde eines wesentlichen Hinweises entbehren, wenn nicht an gewisse 
Abhängigkeiten dieser Keimung von morphologischen und physiologi- 
schen Zustandsgrößen der Samen erinnert würde. Die Endphase des 
Radikuladurchbruches ist ja innerhalb aller chemischen und physikali- 
schen Veränderungen im Samen, die nach Beginn der Wasseraufnahme 
einsetzen, und die wir als Keimung im umfassenden Sinne bezeichnen, 
nur eine mehr oder minder willkürlich gewählte Basis, auf der die ein- 
zelnen Ergebnisse miteinander verglichen werden. Dabei ist zu bedenken, 
daß diese Basis Alles-oder-Nichts-Charakter trägt, also nur solche Fak- 
toren sichtbar werden läßt, die den Radikuladurchbruch unter bestimmten 
Umständen entscheidend beeinflussen. Sind diese Umstände nicht gegeben 
(z. B. bei Aufhebung des mechanischen Widerstandes der Samenschale), 
so können irgendwelche Unterschiede in der Wirkung solcher Faktoren 
nur sehr schwierig oder gar nicht mehr aus dem jeweiligen Keimprozent 
abgelesen werden (vgl. dazu RESÜHR 1939). 
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Aus der recht umfangreichen Literatur über natürliche und künstlich bewirkte 
Veränderungen in de‘ Lichtempfindlichkeit keimender Samen ist darüber hinaus 
mit einiger Wahrscheinlichkeit zu entnehmen, daß diese Faktoren in vielen Fällen 
völlig zerstört werden, so daß die sonst durch sie sichtbar oder unsichtbar aus- 
gelösten Veränderungen gar nicht mehr ablaufen. Wenn z. B. NIETHAMMER (1927) 
berichtet, daß Bupleurum-Samen unmittelbar nach der Ernte zu 50% im Licht 
keimen, im Dunkeln aber gar nicht, und daß sich dieses Verhältnis nach 5 Monaten 
gerade umgekehrt, so kann diese Umkehr auf einfache Weise nur durch die Annahme 
erklärt werden, daß ein Teil der ehemals vorhandenen chemischen und physikalischen 
Systeme blockiert, zerstört oder grundlegend verändert wurde. 

Auch von anderen Autoren ist über eine Abhängigkeit der Licht- 
empfindlichkeit vom Alter der Samen berichtet worden. Die Änderung 
der Lichtabhängigkeit verläuft im allgemeinen so, daß Samen von 
Dunkelkeimern im Alter weniger lichtempfindlich werden und keimende 
Samen von Lichtkeimern ein geringeres Lichtbedürfnis zeigen. Auf ent- 
sprechende Feststellungen Kunns (1915) an Phacelia-Samen wurde 
bereits hingewiesen (vgl. auch HEINRICHER 1909). Erwähnt sei in diesem 
Zusammenhang, daß Samen einer Digitalis-Probe, mit der MEISCHKE 
(1936) gearbeitet hatte, etwa 3 Jahre später nach Feststellung des Ver- 
fassers zu 60% auch im Dunkeln keimten, obwohl sie nach MEISCHKEs 
Angaben nur im Licht gekeimt.waren. Auch eine Nicotiana-Saat war 
weniger lichtbedürftig geworden, da sie statt zu 0 zu 32% im Dunkeln 
keimte. Hingegen konnte eine in der Zwischenzeit vielleicht aufgetretene 
Änderung in der Lichtempfindlichkeit bei einer Probe Amarantus-Samen, 
mit denen MEISCHKE gearbeitet hatte, nur gering sein, da diese Samen in 
50cm Entfernung von einer 150-Watt-Tageslichtlampe nur zu 1% 
keimten. Baar (1912) allerdings gibt an, daß „ältere“ Samen von 
Amarantus retroflexus im Gegensatz zu frisch geernteten auch in schwach 
diffusem Licht keimen. 

Bei einer Prüfung auf solche Veränderungen in der Abhängigkeit der 
Keimung vom Licht mußten die jeweiligen Temperaturverhältnisse 
besonders beachtet werden. Hohe, niedere und intermittierende Tem- 
peraturen vor und während der Keimung beeinflussen, wie ja seit langer 
Zeit bekannt ist, bei vielen Arten den Modus der Lichtkeimung. Hohe 
Temperaturen während der Keimung verringern des öfteren das Licht- 
bedürfnis der Lichtkeimer und (scheinbar ?) die Lichtempfindlichkeit der 
Dunkelkeimer (bezogen auf mittlere und niedere Temperaturen); vgl. 
dazu unter anderen LEHMANN (1911) über die Lichtkeimer Verbascum, 
Epilobium und (1912) Veronica, GASSNER (1915) über die gleichen Arten 
und Oenothera, ZEIHER (1936) über den Dunkelkeimer Bromus. Nach 
Heap (1898) keimten Farnsporen, die unter bestimmten Bedingungen 
bei gewöhnlicher Temperatur nur im Licht zur Keimung gelangten, bei 
329 C auch im Dunkeln. An Amarantus konnte ich die Ergebnisse BAARs 
(1912) bestätigen, nach denen Samen dieser Art bei höherer Temperatur 
kaum noch durch Licht in der Keimung gehindert werden. Unter der 
Kombination RG8: RG8 keimten Amarantus-Samen bei 30°C nach 


Bruno Resühr: Beiträge zur Lichtkeimung 








von Amarantus caudatus L. und Phacelia tanacetifolia Benth. 499 


54 Stunden zu 55 + 3% an., bei 20° C nach 4 Tagen zu 3% (Drehscheiben- 
versuche) ; die entsprechenden Werte fiir die Kombination RG8 + NG4 : D 
waren 86 + 1% an. und 27%. Für Phacelia hingegen lagen die Ergebnisse 
unter den genannten Bedingungen umgekehrt: 43—68 und 64—89%. 

Offenbar ist das jeweilige Temperaturoptimum von entscheidender 
Bedeutung für das erreichte Keimprozent. Es ist verständlich, daß z. B. 
ein fördernder Einfluß des Lichtes auf die Keimung nur dort nach- 
gewiesen werden kann, wo andere, stärker begünstigende Faktoren dieses 
Effekt nicht allzu sehr aus der Erscheinung verdrängen. Das Licht muß 
allemal der entscheidende Faktor bleiben, von dem es abhängt, ob der 
„Schwellenwert der Keimung‘‘ überschritten wird oder nicht. Verläuft 
die Keimung aber unabhängig vom Licht „stürmisch‘ genug, um den 
Radikuladurchbruch herbeizuführen, so ist die fördernde Wirkung des 
Lichtes nur sehr schwierig oder gar nicht mehr aus dem Keimprozent 
ersichtlich. Die Annahme, daß für die Samen der beiden Dunkelkeimer 
Amarantus und Phacelia Entsprechendes, also das Umgekehrte, gilt, 
scheint berechtigt; denn Amarantus keimt bei 30° schneller als bei 20°, 
während Phacelia ein sehr tiefliegendes Temperaturoptimum hat und 
durch Temperaturen über 26° C schon merklich in der Keimung (Dunkel- 
keimung) gehemmt wird. Doch müssen nach Baars (1912) Feststellungen 
bei Amarantus auch photische Faktoren bei höherer Temperatur von 
großer Bedeutung sein: bei 40°C, einer Temperatur, die oberhalb des 
Wachstumsoptimums der jungen Keimpflänzchen liegt, wird Amarantus 
mehr oder minder obligater Lichtkeimer. 

Die Begriffe „„Licht‘‘- und ,, Dunkelkeimer“ beziehen sich, wenn sie ohne Kommen- 
tar gebraucht werden, auf Zimmer- oder Außentemperaturen (Labor- und Außen- 
versuche). Es ist nach dem Gesagten damit zu rechnen, daß unter den bisher als 
„Indifferenzkeimern‘ bekannten Arten, die ihr Temperaturoptimum zufällig inner- 
halb des am meisten angewandten Temperaturbereiches finden (Zimmertemperatur) 
auch noch eine Anzahl Licht- und Dunkelkeimer zu entdecken wären, sofern nur 
andere Temperaturen zur Anwendung gelangten. 

Am augenfälligsten ist der (sicher nur als scheinbar zu bezeichnende) 
Verlust der Lichtempfindlichkeit von Amarantus- und Phacelia-Samen 
nach Lockerung des mechanischen Widerstandes, den die Samenschale 
auf die wachsende Radikula ausübt. Für Phacelia-Samen hat als erster 
MAGxus (1920) diese keimungshemmende Wirkung der Testa beschrieben, 
wenngleich er auch noch der Auffassung war, daß es chemische Faktoren 
sind, die den Durchbruch der Keimwurzel verhindern. Erst BOHMER 
(1928) erbrachte den Beweis, daß es sich hier um eine mechanische 
Hemmung handelt. Auch Amarantus caudatus keimt (nach eigenen Fest- 
stellungen) in sonst keimungshemmendem Licht, wenn die Testa in Radi- 
kulanähe mit einer feinen Nadel etwas eingerissen wird. Doch eignen 
sich Amarantus-Samen wegen ihrer Kleinheit weniger zum Nachweis 
dafür, daß nicht Verwundungsreize oder eine bessere (keimungsfördernde) 
Sauerstoffzufuhr die Lichtempfindlichkeit aufheben (scheinbar aufheben), 
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sondern eben die Lockerung des mechanischen Widerstandes der Samen- 

Es wurde versucht, durch vorherige Auslese der am Mikropylende 
beschädigten Phacelia-Samen den Prozentsatz der in hemmendem Licht 
keimenden Samen herabzusetzen. Die Frage, wie denn eigentlich die 
stets zu beobachtenden ,,Ausnahmen“ möglich sind, also bei Dunkel- 
keimern Keimungen im Licht, wurde damit wenigstens teilweise geklart. 
Aus rund 10000 Phacelia-Samen wurden 50 Samen ausgelesen, die am 
Mikropylende beschädigt waren. Diese Beschädigungen waren bei der 
Hälfte der Samen nur mit der Lupe gleich erkennbar, bei den übrigen 
ließ sich auch ohne Lupe ein geringer Abbruch an der zum Radikulaende 
gelegenen Testaspitze feststellen. Auffällig beschädigte Samen fanden 
keine Verwendung. Je zwei Perkı-Schälchen mit 25 Samen kamen in 
hemmendes Rotlicht. Nach 30 Stunden waren 52% und 52% gekeimt 
(Kontrolle, d. h. nicht ausgesuchte Samen: 0% und 4%). Ferner wurden 
mehrere Proben Samen (je 50) jeweils etwa 5mal kräftig zwischen Daumen 
und Zeigefinger hin- und hergerieben. Je 100 solcher Samen waren nach 
30 Stunden zu 33% und 18% in keimungshemmendem Rotlicht gekeimt 
(Kontrolle: 2%). Alle Keimlinge entwickelten sich normal. Samen, die 
mit einem 4—5 cm langen Schlichtfeilenstrich am Mikropylende ohne 
großen Druck geschliffen wurden, keimten nach 28 Stunden zu 89% 
(Kontrolle: 2%) und waren nach 4 Tagen zu 63% zu grünen Keim- 
pflänzchen von 2—3 cm Länge ausgewachsen. Versuche, durch starkes, 
gleichmäßiges Abschleifen der Samenschale ein höheres Keimprozent 
in hemmendem Rotlicht zu erreichen, hatten nicht das erwartete Er- 
gebnis (es keimten nach 30 Stunden von 200 Samen 10,5%, von der 
Kontrolle 2,5%), zum Teil wohl infolge der höheren Lichttransmission 
des Testarestes. Wenn die Samen dagegen statt mit Sand eine */, Stunde 
lang mit kleinen Steinen mäßig geschüttelt wurden, so stieg das Keim- 
prozent auf 25. Parallelversuche ließen erkennen, daß in Übereinstim- 
mung mit den Ergebnissen BOHMERs (1928) nur die Abnahme des mechani- 
schen Widerstandes der Testa die Erhöhung des Keimprozents in kei- 
mungshemmendem Licht herbeiführt. Es ist gleich, ob dabei hemmendes 
Rot- oder Blaulicht Verwendung findet. Der zur deutlichen Erhöhung 
des Keimprozents am Mikropylende (spitzen Ende) der etwa 3 mm langen 
Phacelia-Samen zu entfernende Teil der Samenschale ist noch nicht 
0,2mm groß. Etwas unterhalb der Spitze erfolgte mehr oder minder 
tiefe, seitliche Einstiche in die Samenschale und das darunter liegende 
Gewebe haben, soweit die Spitze selbst nicht beschädigt wurde, keinen 
Einfluß auf das Keimprozent. Feine, flache Längsschnitte in das Mikro- 
pylende heben indessen die sichtbare Keimungshemmung von rotem 
und blauem Licht fast völlig auf. Aus alledem ist ersichtlich, daß weder 
Verwundungsreize noch eine Veränderung der O,-Versorgung, noch der 
Ausfall chemischer Einflüsse des Mikropylendes der Samenschale die 
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beobachteten Erhéhungen des Keimprozents im hemmenden Licht 
bedingen. 

Nach Béumer (1928) läßt sich nicht nur bei unvorbehandeltem Saatgut die 
Aufhebung der Keimungshemmung im Licht erzwingen, sondern auch bei solchen 
Samen, die bereits längere Zeit einer hemmenden Belichtung ausgesetzt gewesen 
sind und im Dunkeln normalerweise gar nicht oder nur zu verringertem Prozentsatz 
gekeimt wären. Umgekehrt keimen, wie leicht festzustellen ist, Samen, bei denen 
im Dunkeln der erste Beginn einer Testasprengung aufgetreten ist, ohne weiteres 
im hemmenden Licht völlig aus, obwohl dieses Licht noch bis in die letzten Stadien 
vor dem Radikuladurchbruch hemmend auf die Vollendung der Keimung einwirkt 
(vgl. Tabelle 8). 

Die hohe Bedeutung des mechanischen Widerstandes der Samenschale 
gibt zu der Frage Anlaß, ob denn die Keimung in hemmendem Licht 
nicht nur durch Verringerung dieses Widerstandes, sondern umgekehrt 
auch durch Erhöhung des von der wachsenden Radikula ausgeübten 
Druckes erzwungen werden kann. Aber wenn auch das Verhältnis des 
gesamten auf das Mikropylende von innen her ausgeübten Druckes zum 
Widerstand der Testa an dieser Stelle über die Sprengung der Testa ent- 
scheidet, so ist doch zu bedenken, daß nicht jede Erhöhung des Binnen- 
drucks eine Näherung an den Radikuladurchbruch bedeutet. Vielmehr 
führt in hemmendem Licht ein gewisser auf die Radikula von außen her 
ausgeübter Druck ja gerade den Stillstand der auf den Radikuladurch- 
bruch zielenden chemischen und physikalischen Veränderungen herbei. 
Dabei ist im Dunkeln und im fördernden und indifferenten Licht der zu 
einer solchen Sistierung erforderliche Minimaldruck höher als im kei- 
mungshemmenden Licht. Wenn nun der Binnendruck bei hemmendem 
Licht durch künstliche Erhöhung des Quellungszustandes und des 
Turgordruckes innerhalb der Zellen nicht so sehr gesteigert werden kann, 
daß auch ohne wesentliche Mitwirkung der Radikula die Testa am Mikro- 
pylende aufgerissen wird, so muß es bei dem Stillstand des Keimungs- 
ablaufes bleiben. Der Fehlschlag einiger Versuche zur künstlichen Er- 
höhung des von innen her auf die Samenschale ausgeübten Druckes kam 
also in solchem Sinne nicht unerwartet. Der Binnendruck ist übrigens 
natürlicherweise so groß, daß bei Einstichverletzungen an den ver- 
wundeten Stellen Teile des Nährgewebes herausgepreßt werden, obwohl 
sich das Volumen der Phacelia-Samen nach Wassersättigung auf etwa 
250% des Trockenvolumens erhöht. Das Dehnungsvermögen der Samen- 
schale ist demnach begrenzt. 

Die Bedeutung des mechanischen Widerstandes der Samenschale bei 
der Lichtkeimung gab weiterhin zu der Frage Anlaß, ob etwa in hemmen- 
dem Licht das Längenwachstum der Radikula gehemmt ist. Ent- 
sprechende Versuche mit Samen, deren Mikropylende abgeschnitten 
wurde, bestätigten indessen diese Vermutung nicht. In stark hemmen- 
dem, rotem Licht, in indifferent wirkendem grünem Licht und im Dunkeln 
wurde nach 55 Stunden (22°C) bei annähernd gleichem Keimprozent 
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(um 90%) durchschnittlich die gleiche Keimwurzellänge gemessen 
(maximal: rot 1,3 cm; grün 1,1 cm; D 1,8 und 1,1 cm). Außer Unter- 
schieden in der Färbung der Hypokotylbasis war auffällig, daB die 
Radikula der im grünen Licht gekeimten Samen sehr viel stärkere 
tropische Kriimmungen ausgeführt hatte als die der im roten Licht und 
im Dunkeln gekeimten Samen (270 statt 90° zwischen Radikula und 
Hypokotyl). In gewissem Gegensatz zu meinen Ergebnissen iiber das 
Wurzelwachstum steht folgende Feststellung STEPHANS (1928): „In den 
Kulturen, deren Keimprozente denen aus Dunkelheit nahekommen, ist 
auch das Wurzelwachstum am günstigsten.‘ 

Auch Unterschiede in der Menge des aufgenommenen Wassers sind 
bei belichteten und unbelichteten Samen nicht nachweisbar. Nach je 
12 Stunden Keimbettlagerung betrug das Gewicht von je 500 in hemmen- 
dem Rotlicht gelagerten Samen 1,625 g, in diffusem Licht gelagerten 
Samen 1,575 g, im Dunkeln gelagerten Samen 1,64 g (in allen drei Ver- 
suchen wurde das anhaftende Wasser vor dem Wägen durch Abtupfen 
der Samen mit trockenem Filtrierpapier abgesogen). 

In der Literatur finden sich des öfteren Beobachtungen, die darauf 
hindeuten, daß auch bei anderen Samenarten der mechanische Wider- 
stand der Samenschale bzw. des Nuzellus die Keimung übermäßig 
hemmt. Unter bestimmten Bedingungen entscheiden bei solchen Arten 
Faktoren, denen bei einer Lockerung des mechanischen Widerstandes 
kaum eine Bedeutung zugemessen werden kann, über die Vollendung 
der Keimung. Im einzelnen ist allerdings nicht immer ersichtlich, ob 
nicht auch andere physikalische Eigenschaften der Samenschale bei 
auftretenden Keimungshemmungen beteiligt sind, wie etwa Unterschiede 
in der Permeabilität gegenüber Gasen und Wasser. Nach CoRRENs 
(1906) keimen die Scheibenfrüchte der heterokarpen Komposite Dimor- 
photheca pluvialis besser und rascher als die Randfrüchte, deren Frucht- 
schalen nach LunpstrR6m (1887) dicker sind. Nach Gassner (1911) 
bedarf Chloris ciliata nicht mehr des Lichtes zur Keimung, wenn die 
Samenschale am Embryoende vorsichtig entfernt wird. Auch bei Nicoti- 
ana wird durch eine ähnliche Operation die Dunkelkeimung gefördert 
(BıHLmEIER 1927). Nach v. Ven (1936 und später) ist das Endosperm 
des Apfelkernes ‚eine Art Zwangsjacke‘‘, die den Embryo in seiner Ent- 
wicklung behindert. Über mechanische Widerstände bei der Keimung 
verschiedener Samen berichten MULLER (1914), CROOKER und Davis 
(1914) und Harr (1928). Die Wirkweise mechanischer Widerstände mag 
vielleicht aus einer Mitteilung Lewıns (1905) hervorgehen, nach der 
mechanischer Druck die Atmung keimender Samen zum Teil beträchtlich 
herabsetzt. 

Es soll in diesem Zusammenhang auch auf gewisse Analogien in der Wachstums- 
physiologie verwiesen sein. Seit SacHs (1882) und Vücxrin@ (1906) ist bekannt, 


daB bei einer Anzahl von Pflanzen Wurzelanlagen an laubtragenden Sprossen 
durch Verdunkelung zum Auswachsen gebracht werden können. Mevius (1928 
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und 1930) ermittelte dasselbe für C. li Stecklinge, und DoRFMÜLLER und 
Mevius (1937) kommen zu folgender Feststellung, die ohne Zweifel interessante 
Parallelen zur Lichtkeimung von Phacelia und Amarantus erkennen läßt: ,,Bei allen 
Arten werden Wurzelanlagen auch im Licht ausgebildet. Bei den lichtempfind- 
licheren Commelinaceen jedoch gelangen diese zu keiner Weiterentwicklung und 
sterben schließlich (nach 3—4 Wochen) noch innerhalb des Stengelgewebes ab. 
Bei den weniger empfindlichen gelingt es einer größeren oder kleineren Anzahl der 
Anlagen, diese Lichthemmung zu überwinden. Sobald die Wurzeln das Rinden- 
gewebe durchbrochen haben, übt das Licht keinen nennenswerten Einfluß auf das 
Wachstum aus.“ Dabei war es nicht möglich, die lichtbedingte Hemmung durch 
Heteroauxingaben zu überwinden. 

Aus der jeweiligen relativen Bedeutung des mechanischen Wider- 
standes der Samenschale bei der Keimung der Phacelia-Samen kann 
geschlossen werden, daß durch keimungshemmendes Licht ein Stoff 
oder System blockiert, verändert oder zerstört wird, dessen Anwesenheit 
das Vermögen des Sameninneren bedingt, den zur Sprengung der Samen- 
schale notwendigen mechanischen Druck ohne starke Beeinträchtigung 
der zum Radikuladurchbruch führenden Veränderungen zu ertragen. 





Zusammenfassung. 


1. (Definitionen:) Als keimungsfördernd werden Strahlungen be- 
zeichnet, durch deren Einwirkung lichtbedingte Keimungshemmungen 
teilweise oder ganz überwunden werden. Als keimungshemmende 
Strahlungen gelten solche, durch deren Einwirkung jede Lichtkeimung 
ganz oder teilweise unterdrückt und (bei Dunkelkeimern) das Keim- 
prozent unter den im Dunkeln erreichten Prozentsatz herabgesetzt wird. 

2. Die Keimung von Amarantus- und Phacelia-Samen im Dunkeln 
kann der Keimung im fördernden Licht nicht gleichgesetzt werden. 

3. Für die untersuchten Samen des Dunkelkeimers Amarantus 
caudatus L. liegen hemmende Strahlungsbezirke bei Wellenlängen 
a) zwischen 700 und 750 uu, mit einem Schwergewicht um 710 zu, b) um 
475/490 uu, c) um 450 uu. Fördernde Bezirke liegen d) um 675/680 uu 
(schwache Förderung) und e) um 640 wy (starke Förderung). Indifferent 
bzw. annähernd indifferent wirken f) Strahlung von 500—600 x Wellen- 
länge und g) Infrarot bis 3000 uy. 

4. Für die untersuchten Samen des Dunkelkeimers Phacelia tanaceti- 
folia BENTH. liegen hemmende Strahlungsbezirke a) im Infrarot, wahr- 
scheinlich zwischen 1100 und 2000 zu, b) um 680/690 uu (stark), c) um 
475/490 uu, d) um 450 uu, e) um 350uu. Ein fördernder Bezirk liegt 
f) bei 640 uu. Indifferent, vielleicht auch etwas fördernd, wirkt g) der 
Bereich um 500—600 uu. 

5. Strahlungen verschiedener Wellenlänge entfalten bei gleichzeitiger 
Einwirkung im allgemeinen eine rein additive Wirkung. Bisweilen ist 
bei Versuchen mit kombiniertem Licht die relative Stärke der Keimungs- 
förderung zweier Lichtqualitäten von dem jeweiligen Partner der Kom- 
bination abhängig (Amarantus). 
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6. Die mutmaBliche Bedeutung von Wuchshormonen bei der Licht- 
keimung wird bespiochen. 

7. Es ist zwischen einer primären und einer sekundären Wirkung 
keimungshemmenden Lichtes zu unterscheiden. Primär wird durch das 
Licht ein Stoff oder System blockiert, verändert oder zerstört, dessen 
Anwesenheit das Vermögen des Sameninnern bedingt, den zur Sprengung 
der Samenschale notwendigen mechanischen Druck ohne starke Beein- 
trächtigung der zum Radikuladurchbruch führenden Veränderungen zu 
ertragen (Phacelia). Sekundär hemmt das Licht die Keimung, weil 
allgemein in nicht keimenden, gequollenen (lebenden) Samen keimungs- 
hemmende Veränderungen auftreten. Es ist wahrscheinlich, daß diese 
Veränderungen mit jenen identisch sind, die bei den Samen von Licht- 
keimern zur „Dunkelhärte‘ führen. 

8. Die Ergebnisse Böumers (1928) über die Bedeutung des mechani- 
schen Widerstandes der Samenschale bei der Lichtkeimung von Phacelia 
werden bestätigt. Auch Amarantus keimt in sonst hemmendem Licht, 
wenn die Testa in der Nähe der Radikulaspitze etwas eingerissen wird. 
Es genügt, Phacelia-Samen kräftig zwischen Daumen und Zeigefinger zu 
reiben, um das Keimprozent im hemmendem Licht beträchtlich herauf- 
zusctzen. 

9. Wesentliche Unterschiede im Radikulawachstum bei Samen, deren 
Testa am Mikropylende entfernt war, wurden bei Einwirkung von hem- 
mendem und indifferentem Licht sowie bei Dunkelstellung nicht wahr- 
genommen (Phacelia). 
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MONOGRAPHIE DER GATTUNG CYCLAMEN 
AUF MORPHOLOGISCH-CYTOLOGISCHER GRUNDLAGE 1. 


Von 
Fritz GLASAU 
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Mit 21 Textabbildungen (82 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 17. November 1939.) 


I. Einleitung. 

Um in die Gattung Cyclamen cytologisch und morphologisch die 
Klarheit zu bringen, die alle bisherigen Verôffentlichungen nur unge- 
nügend erkennen lassen, wurde diese Arbeit im Frühling 1935 begonnen 
[s. GLasau (1938)]. 

Nach SCHNEIDER-MAATSCH (1937) führt schon im 16. Jahrhundert der 
Schweizer Botaniker Kaspar BAUHIN 13 Cyclamen-Arten auf, 100 Jahre 
später der Engländer Morrison 26 Arten und der Franzose TOURNEFORT 
zu Anfang des 18. Jahrhunderts gar 32. Als Jahr der Einführung des 
C. persicum Mırr. nach Europa nimmt man nach der Überlieferung 
des ,,Hortus Kewensis“ 1731 an. Seitdem haben sich sehr viele beschrei- 
bende Botaniker mit den einzelnen Arten der Gattung beschäftigt; 
meistens leider nicht kritisch genug, um die Bildung einer ziemlich um- 
fangreichen Synonymik zu verhindern, was nicht zur besseren Übersicht 
der an sich nicht sehr artenreichen Gattung beitrug. 

In neuerer Zeit trat vor allem F. HıLpEesgrAnD (1898) durch seine 
Monographie der Gattung Cyclamen hervor, in welcher er 13 Arten auf- 
führt. Er selbst beschreibt dann bis 1905 noch weitere 3 Arten, denen er 
bis 1908 wiederum 8 hinzufügt. Im ganzen kennt er also 24. In die 
Zwischenzeit fällt KNnuTHs Monographie (1905), in welcher dieser die 
bis 1905 von HILDEBRAND beschriebenen ersten 16 Arten ohne weiteres 
übernimmt, jedoch, ohne selbst jene HILzDEBRANDschen Arten einer 
eigenen kritischen Nachuntersuchung zu unterwerfen. 

HiLDEBRAND unterliegt bei seiner an sich meisterhaften Art der 
Beschreibung — es gab bisher kaum je einen Autor, bei dem eine Pflanzen- 
gattung eine so bis ins kleinste gehende, genaue Beschreibung jeder 
Einzelheit fand — leider der irrigen Ansicht, manche — nur durch äußerst 
feine Merkmale unterscheidbare — Standortsformen für gute Arten zu 
halten. Infolgedessen schafft er schon bei seiner relativ beschränkten 
Artenzahl verschiedene Synonyme. Wir begegnen demselben Übel- 
stand bei JoRDAN. Dieser stellt in seinen „Icones‘‘ (1903) wieder 27 
neue Arten auf, indem auch er bei seinen Beschreibungen zum großen 
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Teil feine und feinste morphologische Unterschiede, die sich in der Kultur 
meist nur als annähernd erblich konstant zu erweisen brauchten, zur 
Beschreibung neuer, guter Arten ausreichend sein läßt. 

Um so begrüßenswerter muß daher die erst kürzlich von ScHwArz 
(1938) verfaßte und in der ,,Gartenflora“ veröffentlichte Arbeit be- 
urteilt werden. ScHwARZ versucht mit Erfolg, auf Grund einer sehr 
kritischen Revision der Gattung Cyclamen auf systematisch-geographi- 
scher Grundlage, einer sich ins Uferlose verlierenden Synonymik der 
Arten zu begegnen. Nach ScHwarz enthält diese nunmehr nur noch 
13 Arten, 6 Unterarten, 2 Varietäten und 2 Formen. 

Da sich im Laufe meiner eigenen späteren Ausführungen wiederholt 
Unterschiede gegenüber der Schwarzschen Arbeit ergeben, sei hier eine 
kurze Übersicht über sie gegeben. 

In die erste Sektion seines Systems, 

A. Sect. Psilanthum Scuwz. 
stellt er alle Arten mit an der Basis glatt umgeschlagenen Bliitenzipfeln ohne 
öhrchenförmige Ausbuchtung am Rande, während er in die 
Subsect. I. Camptocaulon Scuwz. 
dieser Sektion diejenigen Arten stellt, deren Fruchtstiel in einfach gestrecktem Bogen 
zur ew ist. — Diesés ist nach SCHWARZ nur bei C. persicum Mix. der 
Fall. — Die zwei 





Subsect. II. Helicocaulon Scuwz. 
bilden solche Arten, deren Fruchtstiele zur Reifezeit eingerollt sind, während die 
Blätter ganzrandig bis eckig-geschweift, die Knollen korkig berindet oder glatt 
und büschelhaarig sind. Diese Subsektion wird nach dem Habitus der Knollen 
unterteilt in 
Ser. Corticata Scuwz. 
d. h. Knolle mit rissiger Korkrinde, nur in der Jugend kahl. Hier hinein gehören: 


C. libanoticum HiILDEBR., 
C. mirabile HıLDEBr., 
C. europaeum L. mit 
I. ssp. orbiculatum (Mizc.) Scawz., 
II. ssp. ponticum (ALBOFF.) ScHwz. 
In der dann folgenden 
Ser. Pubipedia ScHwz. 
finden sich alle Arten mit dünn- und glattrindiger, mit Büschelhaaren besetzter 
Knolle vereint. Hierzu zählt ScHwarz: 


C. vernum SWEET mit 
var. caucasicum (W.) ScHwz., 
var. hiemale (HILDEBR.) SCHWZ., 
f. pseudocoum SCHWZ., 
f. alpinum (SPRENGER) SCHWZ., 
C.coum Mu, 
C. cilicicum Botss. et HELDR., 
C. hederifolium Arr. mit 
I. ssp. romanum (GRISEB.) ScHwz., 
U. ssp. creticum (HILDEBR.) ScHwz., 
III. ssp. balearicum (WiLLK.) Scuwz. 
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Es folgt dann: 
B. Sect. Auriculatum Scuwz. 
In diese Sektion ordnet er alle, mit am Schlunde eingeschniirter Blumenkrone 
und an der Basis öhrchenförmig verbreiterten Kronenzipfeln, sowie mit korkig 
berindeter Knolle und sich spiralig aufrollenden Fruchtstielen versehenen Arten 
ein. In die sich dann ergebende 
Subsect. III. Dodecatheoides AscHERs. 

stellt Schwarz C. Rohlfsianum Ascuers., das sich durch weit aus dem Schlunde 
hervorragende Antheren und Griffel auszeichnet. In der 


Subsect. IV. Pentagallum Scawz. 

und der 

Ser. Fascipedia Scuwz. 
finden wir C.graecum Lx. und C.cyprium Ky. als Arten, die besonders durch 
Wurzelbüschel in der Mitte der Knollenunterseite und herzförmige, verschieden 
gezähnelte Blätter kenntlich sind. — In der dann den Beschluß seiner systematischen 
Einteilung bildenden 

Ser. Radicosa ScHwz. 
vereinigt er C. africanum Boıss. et REUT. und C. neapolitanum Ten. als Arten 
mit oberseits oder an der ganzen Außenfläche bewurzelten Knollen und vielgestal- 
tigen, deutlich bis schwach zonierten Blättern. 

Hertz (1926) machte als erster den Versuch einer cytologischen 
Bearbeitung der Gattung Cyclamen. Er nennt als vorläufiges Ergebnis 9, 
teils in haploider, teils in diploider Phase bestimmte Chromosomen- 
zahlen verschiedener „Arten“. Eine Weiterverfolgung dieser Aufgabe 
zu gegebener Zeit stellt er in Aussicht. Leider steht diese angekündigte 
Arbeit bis heute — also 13 Jahre später — noch aus. Aus diesem Grunde 
hielt ich mich für berechtigt, meinerseits die eytologische Untersuchung 
der Gattung Cyclamen vorzunehmen. Da die von mir gefundenen Chro- 
mosomenzahlen bis auf eine nicht mit den HErrzschen übereinstimmen, 
wird jeweils auf sie eingegangen werden. 


II. Material und Methode. 


Die Mehrzahl der von mir untersuchten Pflanzen waren Importen 
vom natürlichen Standort. Nur wenige wurden aus Handelsgärtnereien 
oder einigen botanischen Gärten bezogen. Sie wurden nach der Original- 
literatur und Herbarbelegen des Kieler Botanischen Instituts nachbe- 
stimmt. Außerdem bot die Schwarzsche Arbeit Gelegenheit, diese Be- 
stimmungen zu überprüfen. 

Die zu untersuchenden Cyclamen-Arten wurden im Botanischen 
Garten zu Kiel teils im Freien, teils in einem Kalthause sehr gut kultiviert, 
so daß auch die Importen aus warmen Klimaten (Palästina, Algier, 
Tunis) sich schnell eingewöhnten, bald ein freudiges Wachstum zeigten 
und mit wenigen Ausnahmen reich zur Blüte kamen. 

Es wurden Blütenknospen und Wurzelspitzen fixiert, die Blüten- 
knospen meistens nach vorheriger Prüfung mit dem Herrzschen Carmin- 
Essigsäureverfahren. Da jedoch manche Arten nur eine beschränkte 








510 Fritz Glasau: Monographie der Gattung Cyclamen 


Anzahl von Blüten hervorbrachten und auBerdem die Dauer der meioti- 
schen Metaphase nur sehr kurz zu sein scheint, konnten leider nur relativ 

Fixiert wurde allgemein in den Vormittagsstunden zwischen 10 und 
12 Uhr. Die Fixierungen der Blüten wurden mit Carwoyschem Fixier- 
gemisch (80% Alkohol, 20% Eisessig) vorgenommen. Hierbei stellte 
sich heraus, daß ein öfter gebrauchtes Gemisch einem frisch angesetzten 
vorzuziehen ist. Zur Fixierung der Wurzelspitzen wurde nur das Nawa- 
scHinsche Gemisch verwendet (10 Teile 1%ige Chromsäure, 1 Teil Eis- 
essig, welcher Mischung unmittelbar vor dem Gebrauch 4 Teile 40% -iges 
Formalin zugesetzt wird). Die Fixierdauer betrug in allen Fällen 
24 Stunden. Eingebettet wurde in schon mehrfach gebrauchtem Paraffin, 
geschnitten in 10 4 Dicke, gefärbt mit Eisenalaun-Hämatoxylinlösung 
nach HEIDENHAIN. Die Chromosomen wurden mit einem 150fachen 
Öl-Immersions-Objektiv und einem periskopischen Okular 20 mit Hilfe 
eines ABBEschen Zeichenapparates bei 3000facher Vergrößerung, die 
Abbildungen der Knollen und Blätter der Arten bzw. Unterarten halb- 
schematisch nach dem roge Untersuchungsmaterial in natürlicher 


GrôBe gezeichnet. . 


III. Systematische Stellung und geographische Verbreitung 
der Gattung Cyclamen. 

Die zur Familie der Primulaceae gehörige Gattung Cyclamen hat ein 
typisch mediterranes Verbreitungsgebiet (Abb. 1) mit einer O-W-Aus- 
dehnung von etwa 5200 km, und einer N-S-Richtung von ungefähr 
2000 km. Die äußerste Westgrenze ihrer Verbreitung findet sie durch 
das Vorkommen von C. africanum Boıss. et Ruut. bei Tetuan in Algier, 
die O-Grenze durch C. vernum SwEET, das bis an die südöstliche Küste 
des Kaspischen Meeres vordringt. Nordwärts reicht das Verbreitungs- 
gebiet mit C. europaeum L. nach Böhmen hinein, während als südlichster 
Ausläufer aller Arten C. Rohlfsianum AscuErs. die Cyrenaica in Nord- 
afrika bewohnt.. 

Wie aus der Karte (Abb. 1) ersichtlich, liegen die Hauptverbreitungs- 
zonen der einzelnen Arten größtenteils an den Küsten des Mittelmeeres 
mit Ausnahme einiger weniger Ausläufer nach Mitteleuropa und ins 
asiatische Gebiet. Die Verbreitungsgrenzen dieser einzelnen Arten 
werden gesondert bei den zugehörigen Gruppen an Hand von Einzel- 
karten später behandelt werden. 


IV. Die Untersuchungsergebnisse bei den einzelnen Artgruppen. 

Nach Deraunay (1926) sind Form und Größe der Chromosomen 
der einzelnen Arten einer Pflanzengattung maßgeblich für ihr entwick- 
lungsgeschichtliches Alter. Danach stellen die Arten mit den größten 
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Chromosomen die entwicklungsgeschichtlich ältesten dar. Es soll daher 
auch in dieser Arbeit bei der Festlegung der einzelnen Artgruppen als 
neues Gruppierungsmoment die Chromosomenform und -größe maß- 
geblich berücksichtigt werden. Hierbei ergeben sich manche nicht ganz 
zu umgehende Überschneidungen mit der Einteilung von Schwarz 
(1938). — Bei diesem Versuch der Mitverwendung des Chromosomen- 
bildes zur Artgruppierung, im Verein mit den sonst üblichen systematisch- 
morphologischen Einteilungsmerkmalen und pflanzengeographischen 
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Abb. 1. G tverbreitungsgebiet der Gattung Cyclamen. 





Unterscheidungsmethoden, ergab sich für die einzelnen Artgruppen ein 
gut abgerundetes Bild. 

In Übereinstimmung mit Herrz (1926) zeigte sich, daß in der auf- 
fallend kleinen Gattung Cyclamen auBerordentlich groBe Unterschiede 
in der GrôBe, der Form und der Anzahl der Chromosomen bei den ein- 
zelnen Arten bestehen. Es wurde ferner versucht, Beziehungen zwischen 
Größe und Anzahl der Chromosomen und den Klimabedingungen der 
heimischen Standorte der Arten, wie auch Beziehungen zwischen der 
Anzahl und GréBe der Chromosomen der einzelnen Arten und ihren 
Pollenkérnern aufzustellen. Hierbei ergaben sich, wie auch GEITLER 
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(1936) dies bei Myosotis feststellte, gewisse Gesetzmäßigkeiten, die sich 
jedoch nicht ganz in ein einheitliches Schema einordnen lassen. Die 
Pollenmeßzahlen wurden für jede Art aus den Durchschnittswerten von 
500 gemessenen Pollenkörnern ermittelt und werden im Text angegeben 
als P-Dm = xx u. 
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Abb. 2. Blatt- und Knollenbilder von a, b, c C.vernum SWEET; d, e C.coum MILL.; 
f, g C. Atkinsii T. MOORE. Zeichnungen halbschematisch, :/; nat. Gr. 


1. Die großchromosomigen Arten. 

a) Gruppe: C. vernum SWEET, C. coum Mi, ©. Atkinsii T. Moore. 

Diese Arten (s. Abb. 2) zeichnen sich aus durch Knollen von eben- 
maBig runder, plattgedriickter Gestalt. Die Haut ist glatt und mit feinen, 
braunen Biischelhaaren versehen. Die Wurzeln entspringen in einem 
ziemlich dichten Biindel an der Knollenunterseite und sind fein und reich 
verzweigt. Blatt- und Bliitenstiele sind gekniet, die Blatter rundlich 
bis nierenférmig. 

Die Arten blühen im zeitigen Frühling, die Bliiten sind von ganz 
besonderer, nur fiir diese Artgruppe typischer Form. Die Fruchtstiele 
rollen sich zur Reifezeit spiralig ein. 

1. C. vernum Sweet. Brit. Flow. Gard. I, 1 (1823), t. 9. — ©. vernale 
K. Koch, Linnaea XVII (1843), 308, nec. Mint. — C. ibericum LEMAIRE 
in Jard. fleuriss. III (1853), t. 297 nec. GOLDIE. — C. elegans Bo1ss. 
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et Busse. Nouv. Mém. Soc. Nat. Mosc. XII (1860), 145. — C. zonale, 
C. brevifrons JoRD. in Jon». et Fouc. Icones III (1903), 15 t. 401. — 
C. coum Knut in Engl. Pflanzenreich IV 237 (1905), 253 excl. fig. nec 
Mu. — C. durostoricum PANTU et SoLACOLU. Bull. Sect. Ac. Roum. 
IX (1924) 23. 

Knollen mittelgroB, kugelig, oberseits plattgedrückt, oft etwas eingesenkt, 
selten hervorgewölbt (s. Abb. 2) (als Durchschnittsmaß von etwa 50 Importknollen 
ergab sich das Verhältnis Breite zu Dicke = 4:1,8cm). Haut der Knolle glatt, 
von brauner bis braunschwarzer Farbung, mit Büschelhaaren versehen; Wurzeln 
in einem Büschel aus der Mitte der Knollenunterseite, fein und reich verzweigt. 














Abb. 3 Verbreitungsgebiet des €. vernum (v), SWEET und des C. coum MILL. (co). 


Blatt- und Blütenstiele gekniet und erst oberhalb der Erde sich aufrichtend. Die 
fleischigen Blatter unterseits schwach bis lebhaft karminrot, oberseits lebhaft 
griin, mit mehr oder weniger deutlich zonierter grauer Silberzeichnung. Bliite in 
den ersten Frühlingsmonaten (Januar bis März), in der Heimat (test. W. STEPHAN, 
Istanbul) oft schon von Anfang Dezember an; duftlos, Farbe lebhaft karminrot 
bis kräftig rosa, klein. Kelchblätter (in Übereinstimmung mit Schwarz) eiförmig 
bis lanzettlich, ganzrandig, drei- bis fünfnervig. Kronenröhre kugelig bis eiförmig; 
Kronenzipfel fast kreisrund bis breit eiförmig, mehr abgerundet als spitz, mit 
an der Basis scharf abgesetzter, dunkelroter Makel und nicht oder nur schwach 
hervorragendem Griffel. Fruchtstiele spiralig eingerollt. 

Diese von ScHWARZ gerade mit Bezug auf ihre große Synonymik 
sehr ausführlich beschriebene Art wurde bis vor kurzem allgemein als 
C. ibericum STEV. ex LEM. oder auch als C. ibericum GoLD. bezeichnet 
[s. auch GLasau (1938)]. Diese Bezeichnung wird jedoch von SCHWARZ 
als Synonym bestritten, indem er nachweist, daß C.ibericum Go. 
ein Synonym des erst später zu behandelnden C. neapolitanum Tex. ist. 

Das Verbreitungsgebiet dieser auch in Norddeutschland winterharten 
und als Gartenstaude sehr geschätzten Art (Abb. 3) erstreckt sich 
von der S-W-Küste des Schwarzen Meeres (Strandscha-Gebirge, test. 
W.ScHacHT, Sofia) über den Bosporus und begrenzte Küstenbezirke 
des Marmarameeres weiter nach Osten; von dort an der S-Küste des 
Schwarzen Meeres entlan,;, über den S-W-Kaukasus bis über die ganze 
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S-Küste des Kaspischen Meeres. Nach Süden hin hat (wahrscheinlich 
durch Persien hindurch) die Art noch ein zweites Verbreitungsgebiet 
an der S-Küste Kleinasiens und im Libanon, neben einem vereinzelten 
Vorkommen in Vorderkleinasien (s. auch Herbarbelege von Schwarz). 
Die hier untersuchten Pflanzen stammen einerseits aus Gärtnereien 
(Hezrus, Eutin; LINDNER, Eisenach ; TUBERGEN, Haarlem). Diese waren 
leider nicht in der Lage, die Herkünfte ihrer Pflanzen anzugeben. Anderer- 
seits stammen sie von W. ScHAcHT, Sofia (Strandscha-Gebirge), vom 
Botanischen Garten Tiflis (Kaukasus) — von dort übrigens benannt als 
C. ibericum Stev. (!) — und von W. STEPHAN, Istanbul, dessen inter- 
essante Standortangabe ich hier gekürzt wiedergeben möchte. Dem- 
nach kommt die Art in Beykos, unweit Istanbul, in einem kleinen, nach 
Süden offenen Tal nahe der Küste, in einer Macchien-Formation vor. 
Sie lebt dort unter einem niedrigen Baumbestand von Castanea vesca 
mit strauchigem Unterwuchs von Laurus, Phillyrea, Cornus, Arbutus, 
Erica arborea und verschiedenen Quercus-Arten. Die Cyclamen gedeihen 
dort sehr üppig auf einem humosen Lehmboden mit einer durchschnitt- 
lichen Laubhumusschicht von 10—15 cm Stärke. — Aus dieser Tat- 
sache läßt sich vielleicht aueh die starke Neigung zur unterirdischen 
Sproßbildung gerade dieser Cyclamen erklären, die ich bei keiner anderen 
Art und Herkunft so stark ausgeprägt fand. An verschiedenen dieser 
Knollen maß ich unterirdische Sprosse bis zu 16 cm Länge (Abb. 2b). 

Der Befund bei der cytologischen Untersuchung aller vernum-Her- 
künfte war der gleiche. Chromosomale Unterschiede ließen sich nicht 
feststellen. Die meiotischen Platten aus heterotypischer Teilung ergaben 
ausnahmslos die Haploidzahl n = 15. Die einzelnen Chromosomen sind 
sehr groß. Es lag nahe, auf Grund einer deutlich wahrnehmbaren Ein- 
schnürung des größten Chromosoms hier zwei nahe aneinander liegende 
Chromosomen im Sinne der „Secondary-Association‘‘ nach LAWRENCE 
(1931) anzunehmen. Dies bestätigte sich jedoch nicht, da sämtliche 
somatischen Platten einwandfrei als Diploidzahl 2n = 30 ergaben. 
Da die meiotischen wie auch die somatischen Chromosomen der Cy- 
clamen-Arten völlig ungleichmäßige Größen- und Formenverhältnisse 
zeigen, konnten in dieser Arbeit keine Durchschnittsmaße der Chromo- 
somen einzelner Arten in bestimmten Teilungsphasen festgelegt werden. 
ROHWEDER (1934) gelang dies für Dianthus, deren meiotische Chromo- 
somen gleichmäßig groß und von kugeliger Gestalt sind. — Zusammen 
mit C.coum Mixx, das auch schon Herrz (1926) zu den großchromo- 
somigen Arten stellt, bildet C. vernum Sweet die Gruppe, deren Chromo- 
somengröße von keiner anderen übertroffen wird. Die Pollenkörner 
dieser Art sind sehr groß; entsprechend der Größe der Chromosomen 
ist ihr Durchmesser P-Dm = 145,3 u. 


Für C. vernum Sweet stellt Schwarz (1938) noch zwei Varietäten und zwei 
Formen auf, die von mir nicht untersucht worden sind und infolgedessen ohne eigene 
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Stellungnahine übernommen werden. Es ist jedoch zu erwarten, daB die cytolo- 
gischen Verhältnisse denen der Art gleichen: 

var. caucasicum (W.) ScHwz., C. caucasicum W. ex STEv. Bull. Soc. Nat. Mosc. 
XXX (1857) 327. Blätter verkehrt- herzförmig, stumpf oder spitzlich, mit seicht 
wellig geschweiftem Rand. — So von Trarıskaukasien bis Nordpersien und S-W- 
Armenien. 

var. hiemale (HıLDEBrR.) Scawz., C. hiemale Hı.pzsr., Gartenflora LIII (1904) 
70, nec. Sau. Blätter mehr oder weniger nierenförmig, ganzrandig, mit winzig 
vorspringenden Nervenendigungen. 

Hierher die Formen: 

Î. pseudocoum Scawz., Blätter (für die Art) ziemlich groß; Griffel weiß. 

Durch N-Anatolien, Transkaukasien und die südanatolischen Gebirge. 

f. alpinum (SPRENGER) ScHwz., C. alpinum SPRENGER in HıLpEBr. Engl. Bot. 
Jahrb. XXIII (1897) 604. Blätter klein, bis 2 cm breit; Griffel an der Spitze leuch- 
tend rot, cilicischer Taurus; vielleicht als Gebirgsform weit verbreitet. 

2. C.coum Mux. Gard. Dict. (1768) n. 6. — C. hyemale Sal. Prodr. 
(1796) 118., C. elegans Boıss. et Bunse in Nouv. M&m. Soc. Nat. Mosc. 
XH (1860) pg. 145. 

Diese Art ist nebst C. persicum schon außerordentlich lange in gärtnerischer 
Kultur. Manche Cyclamenziichter nehmen an, daß sie durch Einkreuzung dazu 
benutzt worden sei, in die ursprünglich unseren heutigen gärtnerischen Kultur- 
formen von C. persicum vorausgehenden weiß- bis hellrosa blühenden Wildformen 
das intensiv dunkle Karminrot ihrer Farbe hineinzubringen. Auf diese Möglichkeit 
wird bei der Beschreibung von C. persicum Miu. noch eingegangen werden. C. coum 
unterscheidet sich von der vorigen Art nur durch seine dunkelgrünen, glänzen- 
den, ebenfalls fleischigen Blätter, die niemals auch nur eine Spur irgendeiner Zeich- 
nung zeigen. ScHwarZz hat über die Herkunft dieser Art umfangreiche Literatur- 
forschungen angestellt und kommt zu dem wenig befriedigenden Endergebnis, 
daß durch den Namen ,,coum“ wahrscheinlich angedeutet sein solle, daß diese Art 
von der Insel Kos im Ägäischen Meer stamme. Auch mir war es nicht möglich, 
zu einem anderen Ergebnis bezüglich der Herkunft des C. coum MILL. zu kommen. 
Sämtliches hier untersuchte Material dieser ebenfalls von Januar bis März blühenden 
Art, deren mittelgroße Knollen eine dem C. vernum SwEET ungefähr entsprechende 
mittlere Größe von 4,8: 2,3 cm (s. Abb. 2d) haben, stammt aus den Gärtnereien 
G. AHRENDs, Ronsdorf und TUBERGEN, Haarlem. Die Art ist in Norddeutschland 
in etwas geschützten Lagen als dankbare Gartenstaude — genau wie C. vernum 
SwEET — mit ihren Formen winterhart und hat im Laufe ihrer langen gärtnerischen 
Kulturzeit weiß bzw. rosa blühende Mutanten hervorgebracht. 


Cytologisch verhält sich die Art ähnlich der vorigen. Es wurde 
gefunden n = 15, 2n = 30. Herrz (1926) hat unter anderen Arten 
auch C.coum (?) auf seine Chromosomenzahl untersucht und stellt als 
Haploidzahl n = 14 fest. Diese Zahl läßt sich nicht halten, da die von 
mir gefundene Haploidzahl n = 15 sich einwandfrei aus sämtlichen 
(etwa 40) gezählten Platten ergab. Auch bei C. coum Mitt. finden wir 
in der meiotischen Metaphase in fast allen Platten ein besonders großes, 
scheinbar aus zwei Einzelchromosomen bestehendes Chromosom. Doch 
liegt auch hier kein Fall von sekundärer Paarung vor, denn erstens 
wurden niemals meiotische Platten mit 16 Chromosomen gefunden, 
ferner zeigten alle somatischen Platten (auch die der weiß und rosa 
blühenden Mutanten) ausnahmslos 2n = 30. Als einzigen Unterschied 
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der Chromosomenform könnte bei C. cowm Mixx. erwähnt werden, daß 
hier die meiotischen Chromosomen mehr länglich und von gleich- 
mäßigerer Größe sind (vgl. Abb. 4d) als die ungleich großen, mehr ellipsoid 
geformten des C.vernum Sweer. In den somatischen Chromosomen 
beider Arten ergeben sich keine bemerkenswerten Unterschiede. C. coum 
Muu. ist die Art mit dem bisher für ein Cyclamen größten Pollen; 
P-Dm = 155,9 u. 

Die ebenfalls cytologisch untersuchten weiß und rosa blühenden 
Formen zeigten, wie zu erwarten, keine Unterschiede im Chromosomen- 
bilde Ber der Stammart. 


Fritz Glasau: Monographie der Gattung Cyclamen 








Abb.4. a C. vernum SWEET; 2n=30; b n = 15; c C.coum Mıuı.: 2n=30, d n= 15; 
e C. Atkinsii T. MOORE: 2n = 30, f n = 15; V = 1500. 


2 a. C. Atkinsii T. Moore. Garden Comp. i. 89 ex Lem. Jard. Fleur. 
III. (1853) t. 297. 

Diesem Cyclamen, das vermutlich einen Bastard darstellt, begegnet man sehr 
häufig in botanischen Gärten wie auch in Staudengärtnereien. Das untersuchte 
Pflanzenmaterial stammt aus den Gärtnereien L. SPÂTH, Berlin, G. AHRENDs, 
Ronsdorf und TUBERGEN, Haarlem. Es herrschen über das C. Atkinsii T. Moors 
sehr viele Unklarheiten. Prof. Dr. MATTrELD, Berlin-Dahlem äußert sich hierzu 
brieflich wie folgt: 

»-.- Das echte C. Atkinsii ist ein von ATKINS in England künstlich hergestellter 
Bastard zwischen C. coum und C. persicum. Dieser wurde von Moore als C. Atkinsii 
beschrieben und abgebildet. Er ist ziemlich üppig, hat ziemlich weiße Blüten und 
ziemlich lange, längliche und etwas spitzliche Petalen. Eine diesem echten C. At- 
kinsii entsprechende Pflanze habe ich nie gesehen und glaube daher auch nicht, 
daß eine solche noch in den Gärten vorhanden ist. Der Name C. Atkinsii ist dann 
später durch einen Irrtum auf Formen übertragen worden, die zwischen C. coum 
und C. ibericum! stehen und die man für Bastarde dieser Arten hielt. Auch die 
Monographen von Cyclamen, HILDEBRAND und KnuT#, haben dann dieselbe Auf- 
fassung gehabt. HILDEBRAND vermutete aber bereits mit Recht, daß nur ein Teil 
der als C. Atkinsii gehandelten Pflanzen wirklich dem Bastard von C. coum x 
ibericum! entspricht, während ein anderer Teil sicher C. hiemale sei. "7 


1 Gemeint ist in diesem Falle mit C. ibericum (?) von Prof. M. höchstwahr- 
scheinlich das C. vernum SWEET. 
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Die hier untersuchten Pflanzen entsprechen nicht der ursprünglichen 
Mooreschen Beschreibung, vielmehr handelt es sich mit großer Wahr- 
scheinlichkeit um Pflanzen, die, wie schon HILDEBRAND (1898) angibt, 
als Bastarde zwischen C. coum Mizz. und C. vernum SwEET anzusehen 
sind. 

Knollen mittelgroß (mittl. Knollendurchm. von etwa 30 Knollen 4,5: 1,8 cm), 
in ihren sämtlichen Merkmalen denjenigen von C.vernum SwEET und C. coum 
Mut. entsprechend (s. Abb. 2a, d, f). Blütezeit auch hier Januar bis März. Blüten 
ebenfalls von gleichem Typus; Neigung zur Bildung von weiß, hellrosa bis tief 
karminrot blühenden Mutanten, allgemein als f. album hort., f. roseum hort., 
f. rubrum hort. bezeichnet, vorhanden. Blätter in ihrer Form ganzrandig wie bei 
den obigen Arten, aber sehr wechselnd in ihrer Gestaltung. Die mir zur Verfügung 
stehenden Pflanzen zeigten Blätter von fast kreisrunden, breit-nierenförmigen 
und mehr länglich-ovalen Umrißformen. Bilattzeichnung meistens sehr scharf 
zoniert und intensiver als bei C. vernum SwEET. Fruchtstiele eingerollt. 


Als Chromosomenzahlen wurden festgestellt n = 15, 2n = 30. Die 
bei den vorstehenden Arten beschriebene, deutlich sichtbare Einschnü- 
rung eines besonders großen Chromosoms in den meiotischen Platten 
fehlt hier. Die Größe der meiotischen Chromosomen ist unregelmäßig, 
ihre Form meist kugelig. An den somatischen Platten ließen sich keine 
Unterschiede zu denjenigen von C.vernum SWEET und C.coum Mixx. 
feststellen (s. Abb.4a, c,e). Lediglich die Pollenmessungen erbrachten für 
C. Atkinsii T. MooRE einen Unterschied gegenüber obigen Arten, da 
P-Dm = 132,9 u. ' 

Es muß zugegeben werden, daß im Grunde genommen durch die 
soeben geschilderten Untersuchungsergebnisse das Problem des C. At- 
kinsii T. MooRE noch nicht als endgültig gelöst zu betrachten ist. Es 
bleibt jedoch die Möglichkeit, im Experiment den seiner Zeit von MooRE 
beschriebenen C. Atkinsii-Bastard aus C.coum Mi. und C. persicum 
MILL. neu zu erzeugen und so zu prüfen, ob obige Angaben zu Recht 
bestehen. Bei der Verschiedenartigkeit der Chromosomenform wie auch 
der Chromosomenzahl dieser beiden Arten halte ich den Erfolg eines 
solchen Bastardierungsversuches zum mindesten für fraglich. Solche 
Versuche stehen jedoch in Aussicht. Es wird zu gegebener Zeit hierüber 
berichtet werden. 

b) Gruppe: C. balearicum Wiırı«., C. hederifolium Axr., C. cilicicum 
Boiss. et HELDR. 

Die Knollen dieser Artgruppe, die SCHWARZ zu seiner Section Psilan- 
thum Scawz. Subsect. 2 Helicocaulon Scuwz., Ser. Corticata Scuwz. 
stellt, — genau wie die schon besprochene Gruppe a) — zeichnen sich 
ebenfalls durch eine ebenmäßig runde, ziemlich plattgedrückte Form 
aus. Sie sind fein und dicht behaart und an der Mitte ihrer Unterseite 
bewurzelt. Farbe der sehr glatten Haut hell- bis dunkelbraun. Blüten- 
und Blattstiele gekniet, Blätter und Blütèn-erscheinen gleichzeitig; 
Blütezeit in den Frühjahrsmonaten (März-April) mit Ausnahme von 
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C. cilicicum, das Herbstblüher ist. Blütenzipfel auch hier an der Basis 
glatt umgeschlagen uhne Öhrchenbildung. Fruchtstiele spiralig eingerollt. 

3. C. balearicum Wu1x. Ost. Bot. Zeitschr. XXV (1875), 111. — 
C. vernum Cams., Ennum. pl. ins. Bal. (1827), 127 nec SWEET, — 
C.hederifolium Arr. ssp. balearicum (Wizzx.) Scuwz. ,,Gartenflora“ 
23/1928. (s. Abb. 5a und b). 








Abb. 5. Blatt- und Knollenbilder von a, b C. balearicum WILLK.; ce, d C. hederifolium 
AIT. ssp. romanum (GRISEB.) SCHWZ., ©, f ssp. creticum (HILDEBR.) ScHw., g, h C. cili- 
cicum Boiss. et HELDR. Zeichnungen halbschematisch, */, nat Gr. 


Knollen sehr klein, sonst denen der vorigen Gruppe ähnlich. Die Blatter dieser 
kleinsten Cyclamen-Art von grüner Farbe, am Rande leicht geschweift, mit schwach 
hervortretenden Nervenenden, an der Oberseite mit unregelmäßig-zusammen- 
laufenden weißen Flecken übersät. Blüten sehr klein, weiß, schwach rosa getönt, 
teils auch violettblau geädert. Blumenkronenzipfel schmal, am Schlunde glatt 
umgeschlagen, ohneOhrchenbildung; Griffel nicht herausragend. Blütezeit Februar- 
März. Fruchtstiele eingerollt. 

SCHWARZ (1938) bezeichnet C. balearicum WILLK. als ,,Zwergrasse“ 
und unterstellt es so als Subspecies dem C. hederifolium Arr., das hier 
als nächste Art folgen wird. Auf Grund des cytologischen Befundes 
ist diese Scuwarzsche Lösung jedoch nicht aufrechtzuerhalten, da 
C. balearicum WILK. ein wesentlich anderes Chromosomenbild zeigt als 
das letztere. C. balearicum Wizixk. hat als Diploidzahl 2 n = 18, während 
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die Haploidzahl von C. hederifolium Arr. n = 12 ist und als Diploidzahl 
zweifelsfrei 2 n — 24 gefunden wurde. Außerdem ist die Form der 
Chromosomen bei beiden Arten gänzlich verschieden. Der Begriff 
„Zwergrasse‘‘ hätte sich bei C. balearicum WıLıK. höchstens dann ver- 
treten lassen, wenn seine Diploidzahl 2n — 12 gewesen wäre. Somit 
scheidet C. balearicum WiırıK. als Subspecies von C. hederifolium Arr. 
aus. Man müßte zu seiner richtigen Benennung den alten, 1827 von 
CAMBESSEDES in seiner Erstbeschreibung für diese Art verwandten 
Namen ,,vernum“ anwenden. Da diese Bezeichnung jedoch von SwEET 
1823 — also 4 Jahre früher — zur Benennung des uns schon bekannten 

















Abb. 6. Verbreitungsgebiete des C. balearicum WILLK. (b), C. hederifolium Arr. (h) und 
ssp. creticum (HILD.) Schwz. (cr.), C. cilicicum Bots. et HELDR. (c) 


C. vernum SWEET angewandt wurde, mag hier die WiLLkommsche Be- 
zeichnung C. balearicum — (1875) — bestehen bleiben, zumal die Art 
unter diesem Namen allgemein bekannt ist. P-Dm = 84,6 u. 


Die hier untersuchten Pflanzen erhielt ich durch Herrn CoRRÉvON, 
Genf, und vom Botanischen Garten in Berlin-Dahlem. Sie stellen alle 
nach brieflicher Mitteilung Importpflanzen von Palma auf Mallorca 
(Balearen) dar. Auch die von Schwarz (1938) erwähnten Herbarbelege 
stammen sämtlich von den Balearischen Inseln. Die Art scheint also 
dort allein ihr völlig isoliertes Verbreitungsgebiet zu haben. Um so mehr 
muß es daher interessieren, wenn H. CoRR£von (1928) in einem Aufsatz 
über C. Rohlfsianum AscHeErs. beiläufig erwähnt, daß er C. balearicum 
als ,,das kleinste Cyclamen, das wir kennen‘, nahe Nîmes und in der Nähe 
von Carcassonne (S-Frankreich) gefunden habe. Die gleiche Tatsache 
teilte brieflich Prof. Dr. Le BRUN aus Aix en Provence mit, der gleich- 
falls ©. balearicum an den „Felsen am Ufer des Gardon etwa 15 km 
nördlich von Nimes‘‘ — also am selben Standort — gefunden hat. Diese 
beiden Mitteilungen bedeutender Botaniker lassen kaum einen Zweifel 
darüber zu, daß C. balearicum Wiırı«. tatsächlich — wenn auch nur 
an einem einzigen Standort — auf dem europäischen Festland vorkommt 
(s. Abb. 6). 
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WEHRHAHN (1931) bringt in seinem bekannten Handbuch der Garten- 
stauden auf S.752 eine Beschreibung des C. balearicum WIiLix., die 
offenbar falsch ist. DaB die Art der vorigen (in dieser Arbeit der ihr 
folgenden) — von ihm noch mit C.repandum S. 8. bezeichneten — 
C. hederifolium Arr. ähnelt, soll nicht bestritten werden. Falsch ist es 
indessen, zu behaupten, C. balearicum unterscheide sich vor allem von 
dem letzteren durch seine „viel größeren, dunkelroten Blüten“. Hier 
liegt offensichtlich ein Irrtum vor, denn 1. sind die Blüten des C. bale- 
aricum durchsehnittlich wesentlich kleiner als die des C. hederifolium Arr. 
und 2. niemals rot. Dunkelrot blüht in diesem Falle nur die letztere Art. 

4. C. hederifolium Arr., Hort. kew. (1789), 196. — C. repandum 
S. S., Fl. graec. prodr. I (1806) 128. — C. vernum Reıcae. Fl. exc. (1830), 
407 nec. SWEET. — C. stenopetalum, C. spectabile, C. eucardium, C. lobo- 
spilum, C. ilicetorum, C.rarinaevum JoRD. in Jorp. et Fouc., Icones 
III (1903), 16—18, t. 403—408. 

Knollen dieser Art denen der vorigen ähnlich, plattrund, in ihrem Typ im übrigen 
genau gleich, nur durchschnittlich größer. Mittlerer Durchmesser 3,5 : 1,3 cm. 
Blatt- und Blütenstiele scharf gekniet, Blätter beim Durchbrechen der Erde noch 
über die Mittelader zusammengefaltet, sich erst später streckend; intensiv dunkel- 
grün gefärbt, mit mehr oder weniger regelmäßiger, silbriger Fleckzeichnung. Blatt- 
ränder bogig geschweift, bei beiden Unterarten die Nervenenden stark hervortretend. 
Blüten im Frühling, von Februar bis April. Blumenkrone schmal, zurückgebogen, 
am Schlund ohne Einschnürung, ohne Öhrchenbildung. Blütenfarbe dunkelkarmin- 
rot bis weiß. Fruchtstiele eingerollt. 

SCHWARZ teilt diese alleinstehende, früher allgemein als C.repandum S. 8. 
bekannte Art [s. auch Guasav (1938)] in drei Unterarten ein, von denen, wie bereits 

, C. balearicum WıLı«: als nunmehr selbständige gute Art ausscheidet. 

Er stellt als Hauptrasse, d.h. als Unterart mit dem größten Vorkommen, auf: 

4a ssp. romanum (GRISEB.) Scawz. (s. Abb. 5c und d), ©. romanum 
GRISEB., Spice. fl. rum. II (1844), 5 

Diese (s. Abb. 6) von S-Frankreich durch Italien nach Sardinien, Korsika 
und Sizilien, ferner über die nördliche und südliche Balkanhalbinsel bis zum Ägäi- 
schen Meer (Insel Naxos) verbreitete Unterart zeichnet sich aus durch verschwommen 
zonierte, vielgestaltete, meist eckige Blätter von intensiv grüner Farbe; Aderung 
meist sehr gestreckt und nicht so bogig wie bei der zweiten ssp. creticum. Blüten 
leuchtend rot. Es kommen in den gärtnerischen Kulturen selten weiße Farb- 
mutanten vor. 

Alle Untersuchungspflanzen, seiner Zeit als C. repandum S.S. von 
CoRR£von, Genf, und dem Botanischen Garten Stuttgart stammend, 
waren Importen. Die ersteren von Bonifacio auf Korsika erwiesen sich 
sämtlich als zur ssp. romanum (GRISEB.) ScHwz. gehörig. Die letzteren, 
die aus Dalmatien stammen sollten, waren leider falsch bestimmt, denn 
sie konnten hier einwandfrei als C. neapolitanum entlarvt werden. Als 
Haploidzahl wurde n = 12 festgestellt, diploid hat C. hederifolium Arr. 
2n = 24 Chromosomen. P-Dm = 80,0 u. 

4b ssp. creticum (HıLvEBr.) Scuwz. (s. Abb. 5e und f), C. creticum 
HırLoepr., Beih. Bot. Centr. 2, XIX (1906), 367. Diese von SCHWARZ 
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(1938) als zweite Unterart dem C. hederifolium Arr. unterstellte Sub- 
species kommt nur auf Kreta vor. Heat (1906) führt in seiner „Flora 
von Mitteleuropa‘ Bd. V, 3 p. 1847 eine Abbildung eines dem C. hederi- 
folium Arr. „nahe verwandten weißblühenden C. creticum DÖRFL.“, 
beheimatet am Kalkfelsen Juctas bei Herakleion (Kreta) an, dessen 
Identität mit ssp. creticum (HıLDEBr.) Scuwz. nicht feststeht und noch 
festzustellen ist. 


Die mir zur Untersuchung vorliegenden Originalpflanzen aus dem 
Dorfe Archanes (Bezirk Candia auf Kreta) zeigten eine hohe Einheit- 
lichkeit in ihrem Typus. Von der Subspecies ssp. romanum (GRISEB.) 
ScHwz. unterscheiden sie sich durch die etwas abweichende Form der 
Blätter, vor allem aber der Blattadern (s. Abb. 5cunde). Die Blüten sind 
bei dieser Unterart stets weiß, niemals rot; die Knollen etwas weniger 
plattgedrückt als bei der ersten Unterart, sonst nicht abweichend. 
Mittlerer Durchmesser von 13 Importknollen 4,3:2cm. Farbe der 
Blätter graugrün, mit undeutlicher grauer Zeichnung, unterseits lebhaft 
rot. Cytologisch unterscheidet sich diese Subspecies nicht von der 
vorigen. Chromosomenzahl und Chromosomenform sind gleich. 2 n — 24, 
P-Dm — 85,6 u. 

5. C. cilicicum Boıss. et HeLpe., Diagn., Ser. I (1849), 78. Diese 
Art, die nach Schwarz (1938) dem C. vernum SWEET sehr ähnlich sein 
soll, ist von dieser schon rein äußerlich recht gut unterscheidbar. 

Knollen glatthäutig, rundlich-abgeplattet, an der Oberfläche schwach eingesenkt, 
durchschnittlich bedeutend größer als alle vorherigen Arten. Maße der mir zur 
Verfügung stehenden 5 Knollen 6,5: 2,3 cm. Wurzeln fein verzweigt, in einem 
Büschel aus der Mitte der Knollenunterseite. Blatt- und Blütenstiele gekniet, 
jedoch längst nicht so stark wie bei den anderen Arten dieser Gruppe. Blätter 
oval-eiférmig, nie rundlich-nierenförmig wie bei C. vernum SwEET, mit lebhafter 
Silberzeichnung, die — entsprechend der Richtung der Hauptblattnerven — bis 
zum leicht gewellten Blattrand ausstrahlt. Petalen am Grunde der Blumenkrone 
scharf umgeschlagen, ohne Öhrchenbildung; länglich- nicht breiteiförmig, mit 
scharfer Spitze; länger als bei C. vernum SWEET mit seinem kurz-breitkronigen 
Bliitentyp. (ScHwarz stellt vergleichende Lang ı der Kronenzipfel 
beider Arten an, kommt jedoch auf Grund der Unvollkoimmenbeit des getrockneten 
Herbarmaterials auch zu keinen befriedigenden Ergebnissen). Farbe der Blüte 
rein rosa, mit leuchtend karminroten Saftmalen. Herbstblüher: Blütezeit im Ok- 
tober bis November. Fruchtstiele spiralig eingerollt, Blatt- und Blütenbildung 
gleichzeitig. 

Diese Art, als deren Heimat bis jetzt nur Cilicien in Betracht kommt — 
die Schwarzsche Vermutung, die Verbreitung erstrecke sich möglicher- 
weise bis in die kleinasiatischen Randgebirge, ist noch nicht als sicher 
anzusprechen —, zeigt in ihrem somatischen Chromosomenbild bedeutend 
größere Chromosomen als die übrigen Arten dieser Gruppe. Sie sind 
an Größe denen von C. coum Mix. und C. vernum SWEET gleich (vgl. die 
Abb. 4 und 7e). Trotzdem stellte ich C. cilicicum Borss. et. HELDR. nicht 
zu diesen, da allein schon ihr phänotypisches Bild dies kaum rechtfertigen 
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würde. Außerdem weist der ermittelte Pollendurchmesser P-Dm = 99,1 u 
mehr auf eine Zugehörigkeit zur zweiten Artgruppe als zur ersten, 
deren P-Dm-Werte wesentlich hôher liegen. Als Diploidzahl wurde 
2n mit etwa 38 als ziemlich sicher festgestellt. Diese Zahl liegt bedeu- 
tend höher als die von Herrz (1926) gefundene Diploidzahl 2 n = 28—32. 
Die große Ungenauigkeit seiner damals festgestellten Zahlen — es wurde 
als einzig richtige der von ihm angegebenen 9 Zahlen lediglich die Diploid- 
zahl von C. persicum MILL. mit 2 n = 48 bestätigt — beruht wahrschein- 
lich auf der Unzulänglichkeit des von ihm angewandten Carmin-Essig- 
säure-Quetschverfahrens. Dieses leistet zwar zu Orientierungszwecken 


Be 
2 Fe de 
aps “Où 2e 


Abb. 7. a C. balearicum WILLK.: 2 n = 18; b C. hederifolium AIT. ssp. romanum (GRISEB. 
ScHwz.: n = 12, ce 2n = 24; d ssp. creticum (HILDEBR.) SOHWZ.: 2n = 24; e C. cili- 
cicum Boiss. et HELDR. 2 n= etwa 38. V = 1500. 





gute Dienste, verbiirgt jedoch zur Erreichung genauer cytologischer 
Ergebnisse oft nicht die gleiche Sicherheit wie die Mikrotom-Schneide- 
technik. 

c) Gruppe: C. libanoticum HILDEBR. und ssp. pseudibericum (HILDEBR ) 
Guas. comb. et ssp. nov. (s. Abb. 9a—d). 

Abweichend von den bisher behandelten Gruppen der groBchromo- 
somigen Arten nimmt C. libanoticum HiLpEeBr. nebst der von mir im 
Gegensatz zu ScHwArz (1938) neu aufgestellten ssp. pseudibericum 
(HiLDEBR.) GLAS. in mancher Beziehung eine Sonderstellung ein, die die 
Schaffung einer neuen Gruppe gerechtfertigt erscheinen läßt. 

6. C. libanoticum HizpeBr., Engl. Bot. Jahrb. XXV (1898), 447. — 
C. apiculatum JoRD., in JoRD. et Fouc., Icones III (1903), 15 t. 402. 

Knolle mehr rundlich, mit schwach korkiger, etwas rissiger Rinde; Durchschnitts- 
maße von 3 älteren Knollen 2,5: 1,8 cm. Wurzeln in einzelnen Bündeln unten, 
seitlich entspringend, nicht wie bei den bisher behandelten Arten in einem einzigen 
Bündel an der Knoll terseite. Blätter meist etwas vor den Blüten erscheinend, 
Blattstiele vor dem Aufrichten leicht gekniet, stumpf-herzförmig, mit leicht gewelltem 
Rand, trübgrün mit schwacher Zonierung. Blüten rosa, mit scharf abgesetztem, 
kleinem karminroten Saftmal; Petalen sehr groß, breit-eiförmig, nach Schwarz 
mit winzigen Drüsenhaaren besetzt. Ende der Petalen stumpf, Griffel kaum 
hervorragend. Fruchtstiele spiralig eingerollt, Blütezeit Januar bis März. 
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Diese Art, beheimatet im Libanon (s. Abb. 8) [vgl. auch die von 
SoHWARZ (1938) angeführten Herbarbelege], stellt mit ihrer ssp. pseudi- 
bericum (HILDEBR.) GLAs. das groBblumigste aller Wildcyclamen dar. 
Die genaue Ausdehnung seiner Verbreitung im Libanongebiet ist erst 
mangelhaft bekannt, da in jenen Gegenden nach Schwarz die botanische 
Erforschung des Landes noch nicht sehr weit gediehen ist. Das mir zur 
Verfügung stehende Untersuchungsmaterial stammt von der Gärtnerei 
Tubergen, Haarlem, und entspricht in allen Merkmalen absolut der 
HILDEBRANDschen Beschreibung. Beim Vergleich mit aus gleicher 
Quelle stammenden Pflanzen des von Scuwarz (1938) als Synonym 
dem C. libanoticum HILDEBR. unterstellten C. pseudibericum HıLDEBR. 
ergaben sich Unterschiede so bedeutender Art, daß die Aufstellung 
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Abb. 8. Verbreitungsgebiete des C. libanoticum HILDEBR. (li) und ssp. pseudibericum 
(HILDEBR.) Glas. (psi). 





einer neuen Subspecies hier zum mindesten ebenso angebracht erscheint 
wie im Falle C. hederifolium Arr. ssp. creticum (HILDEBR.) ScHwz. 

Die cytologische Untersuchung des C. libanoticum HiLDEBR. ergab 
als Haploidzahl n = 18, während als Diploidzah! 2 n = 36 sicher fest- 
gestellt wurde. P-Dm = 108,3 u. 

6a. ssp. pseudibericum (HILDEBR.) GLAS. comb. et ssp. nov. — C. pseudi- 
bericum HıLDeEsk., Beih. Bot. Centr. X (1901), 522. 

Knolle in allem ähnlich voriger (vgl. Abb. 9b und c), durchschnittlich etwas 
größer; mittlerer Durchmesser 4,5:3cm. Schwache Neigung zur Sproßbildung, 
ähnlich wie bei der Stammart, vorhanden. Blätter und Blüten an leicht geknieten 
Stielen gleichzeitig — nicht nacheinander — erscheinend. Schlund der Blumen- 
krone schmaler, nicht so breit wie bei C.libanoticum HıLpEsr. Petalen breit- 
eiförmig, abgestumpft, von leuchtend karminroter Farbe, mit großen dunkel- 
violettroten Saftmalen. Blätter von denen der Stammart völlig abweichend, auch 
in der Blattnervatur; am Rande tief eingekerbt, mit sehr deutlicher silbriger Fleck- 
zeichnung auf dunkelgrünem Grunde, der auch die mittlere, scharf abgesetzte 
Blattzone bildet. Blütezeit wie bei der Art, Fruchtstiele eingerollt. 

Über den heimatlichen Standort dieser Pflanze können genaue An- 
gaben hier nicht gemacht werden, da ich — wie schon erwähnt — in 
der gleichen Lage war wie der ursprüngliche Autor HILDEBRAND (1901) 
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[s. auch Schwarz (1938)]. Es kann hier also nur auf die Schwarzsche 
Notiz verwiesen werden, nach der diese Pflanzen ursprünglich aus Smyrna 
(Kleinasien) stammen sollen, so daß das westliche Kleinasien vielleicht 
als Heimat angenommen werden kann. 

Im somatischen Chromosomenbild unterscheiden die Art und die 
Unterart sich naturgemäß kaum. Als Diploidzahl wurde 2 n = 36 sicher 
festgestellt. Der Pollendurehmesser liegt mit P-Dm = 114,0 u etwas 
höher als bei der Stammart. 





Abb. 9. Blatt- und Knollenbilder von a, b C.libanoticum HILDEBR.; c, d ssp. pseudi- 

bericum (HILDEBR.) GLAS.; halbschematisch, */, nat. Gr. Chromosomenzeichnungen von: 

e C. libanoticum HILDEBR.: n = 18; f 2n = 36; g ssp. pseudibericum (HILDEBR.) GLAS.: 
2n=36. V = 1500. 


2. Die Arten mit Chromosomen von mittlerer Größe. 

d) Gruppe: C. europaeum L., C. numidicum GLASAU sp. nov., C. afri- 

canum Boıss. et REUT., C. neapolitanum Tex. 

Die hierher gehörigen Arten (s. Abb. 11) zeichnen sich durch 

mittel- bis sehr große, teils oberseits, teils an der ganzen Oberfläche 
bewurzelte Knollen aus und sind alle Sommer- oder Herbstblüher. Die 
Blüten sind am Schlunde der Blumenkrone eingeschnürt, Kronenzipfel 
an der Basis verbreitert, öhrchenbildend, so daß der Schlund eine fünf- 
eckige Form bekommt. Fruchtstiele spiralig eingerollt, Blätter rundlich 
‘(bei C. europaeum L.) bis vielgestaltig, herz- bis spießförmig oder eckig 
gebuchtet. 

7. C.europaeum L., Sp. pl. (1753), 145. — C. floribundum Saı., 
Prodr. (1796), 119. — C. retroflexum Moenc#, Meth. Suppl. (1802), 177. — 
C. cordifolium Stoxxs, Bot. Mat. Med. I (1812), 295. — C. Clusii Linp., 
Bot. Reg. XII (1826), t. 1013. — C. aestivum Park in Rchb., Fl. germ. 
exc. (1830), 407. — C.coum Rcus., Fl. germ. exc. (1830), 406. — C. brevi- 
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florum, C. cyclophyllum, C. umbratile, C.lilacinum, C. holochlorum JoRD. 
in Jorp. et Fouc., Icones III (1903), 18. t. 409 bis 412 (Abbildung s. 
Abb. lla, b). 

Knolle mittelgroB, sehr verschiedengestaltig, teils kugelig, teils abgeplattet; 
meistens an der ganzen Oberfläche bewurzelt, sehr oft lange unterirdische Sprosse 
mit Adventivwurzeln bildend. Mittlerer Durchmesser der hier gemessenen 
15 Knollen 3,5:2cm. (Es soll jedoch gerade diese Art, die bei entsprechender 
gärtnerischer Kultur sehr alt werden kann, im hohen Alter Knollendurchmesser 
bis zu 8 cm erreichen). Blüten- und Blattstiele gekniet, sich erst später aufrichtend, 





Abb. 10. C. europaeum L., etwa ?/, nat. Gr. (Bild: H. Jacobsen, Kiel.) 


gleichzeitig erscheinend. Blatter breit herzférmig, stumpfspitzlich, mit sehr ver- 
anderlicher, teils verwaschener, teils sehr ausgepragter Zeichnung; fast durch das 
ganze Jahr griinend, am Rande mehr oder weniger eng gekerbt, Basallappen oft 
übereinander greifend. Blüten duftend, Blumenkrone am Schlund leicht einge- 
schnürt; daher Neigung zur Ohrchenbildung (!). Petalen meist langlich-eiférmig, 
am oberen Ende stumpf oder zugespitzt. Bliitenfarbe meist violettrosa bis karmin- 
rot, am Schlundrand verdunkelt ohne scharf ausgebildete Makel. Griffel bis zu 
2 mm aus dem Schlund herausragend, Sommerblüher. Fruchtstiele spiralig eingerollt. 

Diese Art wird von ScHwarz (1938) in seiner Sect. Psilanthum 
ScHwz., Subsect. 2. Helicocaulon Scuwz., Ser. Corticata Scuwz. ange- 
fiihrt als Art mit am Schlund nicht eingeschniirten, glatt umgeschlagenen 
Kronenzipfeln ohne Ohrchenbildung. Bei den hier untersuchten Pflanzen 
(Herkunft Berchtesgaden) war jedoch eine deutliche Neigung zur Bildung 
von Öhrchen wiederholt festzustellen (vgl. linke und rechte äußere 
Blüte der Abb. 10). Auch der für die 6hrchenbildenden Arten typische, 


1 Die von WEHRHAHN (1931) in ,,Die Gartenstauden“ Bd. II, 8. 750 gebrachte 
Abbildung von C. europaeum L. ist falsch und stellt nicht C. europaeum L. dar, 
sondern C. vernum SWEET var. hiemale (HıLDEBR.) ScHwz., was sich ohne weiteres 
durch einen Vergleich der beiden Abbildungen beweisen läßt. ScHwarz (1938) 
hat nämlich genau das gleiche — von C. R. JELITTO gefertigte — Lichtbild zur 
Abbildung seiner C. vernum SwEET var. hiemale (HıLpEsr.) ScHwz. richtig ver- 
wendet, das schon 7 Jahre früher WEHRHAHN (1931) irrtümlicherweise zur Illu- 
stration des C. europaeum L. diente! 
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fünfeckige Schlund ist bei C. europaeum L. vorhanden, wie er bei Hecr 
(1906) „Illustrierte Flora von Mitteleuropa‘ Bd. V 3, Tafel 211 sehr 
typisch abgebildet ist. 

Es erscheint daher die SchwArzsche systematische Eingruppierung 
dieser Art um so unverständlicher, als es doch nach Schwarz’ eigenen 
Hauptbestimmungsmerkmalen ohne weiteres möglich gewesen wäre, 
C.europaeum L. bei richtiger Beurteilung zusammen mit C. africanum 
Boıss. et Reut. und C.neapolitanum Tex. in die Scawarzsche Sect. 
B. Auriculatum Scuwz., Subsect. 4. Pentagallum Scuwz., Ser. Radicosa 
ScHwz. (Knollen an der ganzen Außenfläche bewurzelt !) einzugruppieren. 

C. europaeum L. als die am längsten bekannte Art dieser Gattung 
ist das einzige Cyclamen, das auch auf deutschem Reichsgebiet vor- 
kommt. Über seine Verbreitung (s. Abb. 12) gibt es eine hinreichend 
umfangreiche Literatur, und die Angaben von Schwarz (1938) und 
Hecı (1906) sind so vollkommen und vielseitig, daß ein näheres Eingehen 
hierauf sich im Rahmen dieser Arbeit erübrigt. 

Die cytologische Untersuchung von C.europaeum L. ergab mit 
ziemlicher Sicherheit diploid 2n = 34. Diese Zahl scheint sicherer zu 
sein als die von Herrz (1926) festgestellte Diploidzahl 2 n — 28—32, 
da sie sich als Mittelwert von etwa 20 Platten ergeben hat. P-Dm = 79,8. 

Auf Grund der großen Variabilität und eines weit vom europäischen 
Standortgebiet entfernten Vorkommens stellt Schwarz zur Art C. euro- 
paeum L. noch zwei Unterarten auf, die mir leider zur Untersuchung 
nicht vorgelegen haben und daher ohne eigene Stellungnahme über- 
nommen werden (nach SCHWARZ angeführt): 

I. ssp. orbiculatum (Mixx) ScHwz. ssp. et comb. nov. — Ü. europaeum var. 
typicum ALBoFF, Bull. Herb. Boıss. II (1894), 254. — C. orbiculatum Mu., Gard. 
Dict. (1753) n. 5. — Blätter klein, gekerbt oder fast ganzrandig, im Umriß breit 
herzförmig, bis rundlich, stumpf bis abgerundet, ohne knorpelig verdickten und 
gezähnelten Rand. 

Heimisch in den Alpen, vereinzelt bis zum Fränkischen Jura, Tatragebirge, 
Matragebirge, Triest, Fiume und Bosnien; kleine Arealsplitter in Mazedonien und 
Bulgarien (ex Lüdi in Hxaır). 

II. ssp. ponticum (ALBOFF) ScHwz. ssp. et comb. nov. — C. europaeum var. 
ponticum ALBOFF, Bull. Herb. Boıss. II (1894), 254. — Blätter breit herzförmig, 
spitzlich, regelmäßig einfach oder doppelt gezähnelt, mit stumpfen, knorpelig ver- 
dickten Zähnen. 

Weit disjunkt von der vorigen Unterart im westlichen Kaukasien. 

Von ScHwArz nicht erwähnt ist eine von Hxcı (1906) angeführte 
Standortsform, die nicht uninteressant zu sein scheint. Demnach soll 
am Mont Vergi in Hochsavoyen (Frankreich) in 1700 m Meereshöhe 
die Abart var. parvifolium Gave vorkommen (leider ohne Angabe von 
Zeit und Ort der Originalbeschreibung): Pflanze vielstengelig, Blüten 
rot, Laubblätter wenigstens zur Hälfte kleiner als beim Typus. — Danach 
scheint sich hier unter ganz besonderen klimatisch-morphologischen 














Abb. 11. Blatt- und Knollenbilder von: a, b C. europaeum L.; c, d C. numidicum GLAS.: 
e, tf C. africanum Boiss. et REUT.; g, h, i C. neapolitanum TEN., halbschematisch, 
1/, nat. Gr. 
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Bedingungen eine vom Typ sehr abweichende Standortsform zur Zwerg- 
rasse hin entwickelt zu haben. Leider war auch von dieser Varietät 
Untersuchungsmaterial nicht zu erhalten, so daB die cytologisch sicher 
sehr interessanten Verhältnisse dieser scheinbaren Zwergrasse vorläufig 
ungeklärt bleiben müssen. 

Eine von WEHRHAHN (1931) erwähnte var. album hort. (Blüten weiß, 
duftend) ist mir bisher nicht bekanntgeworden. 

8. C. numidicum GLASAU sp. nov. (Abb. 13). 

Die hier neu zu beschreibende Art erhielt ich 1935 von H. CoRR£von, 
Genf, der sie selbst wild RE aus Nord-Algier bekommen hat. 
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Abb.12. Verbreit C.europaeum L. (eu), C.numidicum GLASAU (sp n.), C.afri- 
canum Boiss. et REUT. =. “C. neapolitanum TEN. (n), ©. Rohlfsianum ASCHERS. (R). 





Nähere Standortangaben fehlen. Die Pflanze unterscheidet sich so sehr 
von allen anderen Arten der hier behandelten Gruppe — auch befindet 
sich in der ganzen beschreibenden Cyclamen-Literatur keine Beschreibung, 
die auch nur annähernd auf diese Art paßt —, daß sie hiermit als gute 
neue Art beschrieben wird: 


Tuber depresse ellipsoideum, usque ad 5 cm altum et 10cm latum; fusco- 
griseum, inferne fibrilliferum, superne leve et concavum. 

Vertices variae, partim in medio, partim in lateribus. Flores foliis antecedentes. 
Caules floris ad 18 cm longae, 1/3 longitudinis terra obtectae, in inferiorem partem 
incrassatae, in superiorem partem succedano-attenuatae. Caules floriferae item ad 
1/3 longitudinis terra obtectae, dimidio breviores. Folia hederae-similia, quinque- 
lobulata, margine inaequaliter undulata, carnosa, superne coriacea, nitida, longi- 
tudine ad 10 cm, latitudine ad 8—9 cm, obscure-viridia, sine maculis, in acilla luteo- 
viridia, nervi profunde striati, inferne. 

Flores autumnales, oligo-odorati. Pedunculus fructifer spiraliter retractus, 
usque ad 12cm longus; laciniae calicis triangulatae acuminatae, 3—4 mm longae, 

fusco-virentes, nervis coeruleo-rubescentes, papillosae, eglandulosae. Corollae fauce 
4—5 mm latae, maxime latitudine ad 12 mm, longitudine ad 25 mm, fauce repli- 
catae, auritae, oblongo-ovatae, acumine obtusae, roseae, ad faucem purpureae, 
nervis purpurascentes, integerrimae. Antherae basi insertae sessiles, 4—5 mm longae, 
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rubiginosae, fuscis papillis obtectae, 2—3 mm a stylo superatae. Stylus ad faucem 


vergens, non superans. 
Chromosomata n = 18, 2 n = 36. 
Habitat in Africa septentrionali. Culta a H. CoRRÉVON in Geneva, lecta ori- 


ginaria in Algeria. 

Der cytologische Befund dieser Art ist insofern besonders interessant, 
als wir in C. numidicum GLASAU die erste Cyclamen-Art des afrikanischen 
Festlandes vor uns haben mit relativ groBen Chromosomen in nicht allzu 
großer Zahl. Wie später noch ersichtlich, haben sämtliche Arten der 
ausgesprochen warmen, subtropischen Klimagebiete zum mindesten 
mehr — und mit zwei Ausnahmen (C. africanum Boıss. et REUT. und 
C. numidicum GLASAU) — auch erheblich kleinere Chromosomen. Wie aus 
Abb. 11d und i hervorgeht, lassen besonders die Knollenbilder keine 





Abb. 13. C. numidicum GLAS. sp. nov. a Blüten-, b Blattbild, etwa '/, nat. Gr. (Bilder: 
H. Jacobsen, Kiel). 


Identität etwa mit C.neapolitanum Ten. zu (vgl. bei C. numidicum 
GLASAU besonders die Neigung zur Adventivsproßbildung seitlich und 
unterseits der Knolle, ferner bei dieser Art die gänzliche Bewurzelung 
derselben). Auch die Chromosomen der somatischen Platten unterschei- 
den sich wesentlich in ihrer Form, diejenigen der meiotischen Platten vor 
allem in ihrer Größe von der letzteren. P-Dm = 91,5 u (s. Abb. 14 b, c, f,g). 

Der Name ,,numidicum“ wurde gewählt, da die dem Vorkommen 
nach gebietsmäßig passende Bezeichnung C. algeriense ein JoRDANsches 
Synonym zu C!. africanum Borss. et REUT. darstellt und die nach der 
Form der Blätter wie bei kaum einer anderen Art hier sicher angebrachte 
Bezeichnung C. hederifolium schon von Arron (1789) zur Benennung 
einer anderen Art (s. S. 520 der Arbeit) benutzt wurde. 

9. C. africanum Boıss. et REUT., Pug. pl. nov. (1852) 75. — C. saldense 
Poe, Bull. Soc. Bot. France XXXVI (1889), 354. — C. venustum, 
C. subrotundum, C. pachybolbum, C. algeriense JoRD. in JoRD. et Fouc., 
Illustr. III (1903), 21—22 t. 419-422. (s. Abb. Ile und f). 


Knollen dieser Art groß bis sehr groß, nach Schwarz bis zu 20 cm breit, an ihrer 
ganzen Oberfläche bewurzelt. Mittlerer Knollendurchmesser von 6 Importknollen 
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aus Algier 6: 4 cm. Knollen unterseits rundlich, oberseits stark eingesenkt. Blatter 
sehr groB (es wurden an den oben erwähnten Pflanzen Blattdurch von 
15:16 cm festgestellt), von eckigherzférmigem bis breitnierenférmigem Umriß, 
oft auch spießförmige Blattformen, jedoch immer nur eine Form an einer Pflanze 
(bei C. neapolitanum Tex. ist dies wesentlich anders). Blatter fleischig, fettig 

sehr verschiedenartig, oft sehr scharf zoniert, verwaschen, 


in der Art ihrer Anlage und ihrer Mannigfaltigkeit derjenigen von C. neapolitanum 

Ten. ahnlich, unterseits grün, niemals rot, am Rande schwach gezähnelt, an geknieten 

Stielen. Blüten — im Gegensatz hierzu — an geraden Stielen aus der Knollenmitte. 

Blumenkrone weiß bis dunkelrosa, am Schlund eingeschnürt, Ohrchenbildung. 

Kronenzipfel eilanzettlich, oft auch schmaler, oben zugespitzt, unten mit deutlich 

abgesetzter roter Makel, Griffel nicht hervorragend. Fruchtstiele spiralig eingerollt. 
Blütezeit Oktober-November. 

Diese nur in Algerien beheimatete Art ist ohne weiteres kenntlich 
und von allen anderen Arten unterscheidbar durch ihre für ein Cyclamen 
ungewöhnlich großen Blätter, desgleichen auch durch die großen, an 
ihrer ganzen Oberfläche bewurzelten Knollen. Das von ScHwarz be- 
zweifelte Vorkommen dieser Art bei Tetuan (,‚Spontaneität‘‘) hindert ihn 
andererseits nicht, bei dem noch später zu behandelnden C. persicum 
MILL. mit seinem Hauptverbreitungsgebiet in Palästina und dem öst- 
lichen Teil des Ägäischen Inselarchipels, zu behaupten, daß diese Art 
ein „weit disjunktes Vorkommen im nördlichen Tunis“ besitzt. Allein 
schon danach dürfte C. africanum Boıss et. REUT. ohne weiteres bei 
Tetuan vorkommen, wofür noch manche anderen Umstände geologi- 
scher und klimatischer Natur sprechen. 

Auch hier war ähnlich wie bei der vorigen Art der cytologische Befund 
bemerkenswert, wie schon angedeutet wurde. Als Diploidzahl wurde 
sicher 2n = 72 festgestellt, wobei verwunderlich ist, daß bei dieser Art 
aus subtropischem Klimagebiet die Chromosomen relativ groß sind. 
C. ajricanum Boıss. et REur. bildet hierin die einzige Ausnahme neben 
C.numidicum Guas. (s. S. 529). Hurrz (1926) stellte für diese Art 
2n = 32—38 fest, was in diesem Falle bestimmt falsch ist. Da er auBer- 
dem bei keiner der von ihm zitierten Arten den Autornamen angibt, 
dürfte es besonders hier fraglich sein, ob es sich bei dem untersuchten 
Cyclamen tatsächlich um ein C. africanum Boıss. et REUT. gehandelt 
hat. P-Dm = 71,7 u. 

10. C. neapolitanum Txn., Prodr. fl. nap., Suppl. II (1813), LXVI. — 
C. linearifolium DC., F1. franc. III (1805), 433; It. gall. rar. I (1808), 
t. — [nomine e foliorum monstrositate sumpto rejiciendum — cf. Int. 
Reg. Bot. Nomenkl., ed. 3 (1935), Art. 65]. — C. hederifolium S. S., 
F1. graec. Prodr. I (1806), 128 nec. Arr. — C. Poli, DELLA CHIAJE, Diorn. 
med. nap. II (1824), fase. 1, p. 11. — C. deltoideum, C. hastatum Tausch, 
Flora XII (1829), 667—668. — C. ficariaefolium, C. subhastatum RcHB., 
Fl. exc. I (1830), 407. — C. ibericum GOLDIE apud Moore, Gard. Com- 
panion I (1852), 89? — C.angulare, C. sabaudum, C. insulare, C. albi- 
florum, C. aedirhizum JoRD. in JoRD. et Fouc. Illust. III (1903), 19—21, 
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t. 413—418. — C. crassifolium Hıuvese., Beih. Bot. Centralb. 2, XXII 
(1907), 195, t. VI. — C.jovis HizneBe., Gartenfl. LVII (1908), 294. 

Knollen mittelgroB bis groB, glatthäutig, schwach korkig, oberseits eingesenkt 
und ebenfalls bewurzelt; untere Knollenhälfte stets wurzelfrei, wenig zur Sproß- 
bildung neigend. Mittelmaße von 25 Knollen 10:3,5 cm. Blätter sehr vielgestaltig, 
an geknieten Stielen. Blattform spießförmig bis breit vieleckig; Zeichnung sehr 
wechselnd, meistens mit dunkelgrünem Mittelfeld und sehr ausgeprägter Silber- 
zeichnung. Blattrand unregelmäßig, schwach knorpelig gezähnt bis gelappt. (Es 
können Blätter verschiedenen Formtyps gemeinsam an einer Pflanze vorkommen, 
(s. Abb. 11g und h). Blüten vor den Blättern an ebenfalls geknieten Stielen. 
Kronenröhre am Schlund eingeschnürt, Kronenzipfel mit starker Öhrchenbildung, 
eilanzettlich bis spitzlich, am oberen Ende abgerundet oder zugespitzt, oft gedreht, 
von intensiv rosa Farbe, mit lebhaft roten Saftmalen. Griffel kaum oder gar nicht 
hervorragend. Weiße Formen kommen in der gärtnerischen Kultur vor. Fruchtstiele 
spiralig eingerollt. Herbstblüher. 

Die außerordentliche Vielgestaltigkeit gerade dieser Art drückt sich 
naturgemäß — genau wie bei C. europaeum L. — in der großen Anzahl 
ihrer Synonyme aus. Das häufigste — auch heute noch für diese Art 
gebrauchte — Synonym ist C. hederifolium (so auch Verf. 1938): Schwarz 
(1938) zählt zu dieser Art — wenn auch nur als wahrscheinlich — das 
bisher für ©. vernum Sweet häufig gebrauchte Synonym C. ibericum 
GOLDIE (s. S. 513). Daß diese Art sehr abwechslungsreich in ihrer Er- 
scheinungsform ist, ergibt z.B. auch die Beschreibung einer abnorm 
schmalblättrigen. Form, des C.linearifolium DC. (s. die Synonyme), 
welche auch mich vermuten ließ, daß es sich hier tatsächlich um eine 
gute Art handele. Alle Versuche jedoch, aus Südfrankreich derartige 
Pflanzen zu erhalten, schlugen trotz der sehr eindeutigen DE CANDOLLE- 
schen Angabe über ihr Vorkommen — ‚dans les bois un peu humides, 
nommés Les Séouves, entre les Arcs et Draguignan en Provence“ — fehl. 
Heute scheint diese Form dort nicht mehr vorzukommen. Diese Ansicht 
wurde mir brieflich durch die Herren Dr. SIMONET, Verrières, Prof. Dr. 
LE Brun, Aix en Provence und Prof. R. DE LITARDIÈRE, Grenoble, 
bestätigt. Letzterer hält sie vielmehr für eine monströse Form von 
C. neapolitanum Ten. in Übereinstimmung mit Schwarz (1938). — 
Ein von C. CoRR£von, Genf, bezogenes, aus Griechenland stammendes 
C. hastatum TAUSCH erwies sich als C. neapolitanum TEN., wie dies nicht 
anders zu erwarten war (s. die Synonyme) und auch besonders eindeutig 
an der wurzellosen Knollenunterseite festgestellt wurde. Dasselbe gilt 
für ein von O. Mann, Leipzig, bezogenes falsches C. cilicicum Boıss. 
et Here. Das allgemeine Verbreitungsgebiet dieser Art (s. Abb. 12) 
ist nach Hxcı (1906) und Schwarz (1938) das mittlere und nördliche 
Mittelmeergebiet, die Apennin-Halbinsel einschließlich Korsika und 
Sizilien mit Ausläufern nach Südfrankreich, Hochsavoyen und Roche im 
Kanton Waadt (Schweiz). Dieses Vorkommen soll nach Schwarz (1938) 
und Le Brun (test. 1938) nur auf eine frühere, jetzt verwilderte mittel- 
alterliche Anpflanzung zurückzuführen sein. Ferner besiedelt C. neapoli- 
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tanum Ten. Dalmatien, fast die ganze Balkanhalbinsel mit dem griechi- 
schen Inselarchipel einschließlich Kreta und nach einem Scuwarzschen 
Herbarbeleg auch Kleinasien (Smyrna!). 

Die hier untersuchten Pflanzen umfaßten verschiedene Herkünfte, 
u. a.: Saloniki, Patras (Griechenland), durch W. Scuacut (Sofia) Pflanzen 
aus dem Rhodopen-Gebirge, dann Herkünfte aus den Gärtnereien 
(ohne Standortangabe!): TuBERGEN, Haarlem, O. MANN, Leipzig, (s. o.) 
G. ARENDS, Ronsdorf, H. Corzfvon, Genf, und dem Botanischen Garten 
in Dublin (Irland). Doch dürften gerade diese letzteren Herkünfte aus 
eigenen Anzuchten der betreffenden Gärtnereien stammen und keine 
Wildpflanzen darstellen, da C. neapolitanum Tex. eine sehr gesuchte 
und beliebte Gartenstaude ist, die auch in Norddeutschland in halbwegs 
geschützter Lage ohne besondere Bedeckung winterhart und winter- 
grün ist. 

Die eytologische Untersuchung aller Herkünfte ergab eindeutig ha- 
ploid n = 18 und diploid 2n = 36. Diese Zahlen stehen im Gegensatz 
zu Herrz (1926), der für diese Art die wieder sehr unbestimmte Diploid- 
zahl 2n = 32—38 feststellt. Ob überhaupt und inwiefern C. neapoli- 
tanum Ten. phylogenetisch mit C. africanum Boıss. et REUT. zusammen- 
hängt, ist vorläufig noch unbestimmt. Wenn Herrz (1926) unter Bezug- 
nahme auf HILDEBRAND (1898) behauptet, daß diese beiden Arten 
(„mit derselben Chromosomenzahl n = 16—18‘) zu den wenigen Arten 
gehören, die miteinander Bastarde bilden, so ist dem — abgesehen von 
der falschen Herrzschen Chromosomenzahl — entgegenzuhalten, daß 
erstens die Chromosomenzahlen nicht gleich sind, da C. neapolitanum 
Ten. n=18, bzw. 2n = 36, C.africanum Boıss. et REUT. jedoch 
2n = 72 als Diploidzahlen haben. Dann sind solche Bastarde bisher 
auch noch nicht bekannt und müssen erst auf dem Wege des exakten 
Experiments geschaffen werden. Ferner irrt Herrz offenbar, wenn er 
C.neapolitanum TEN. und C. africanum Boıss. et REUT. zusammen 
mit C. persicum MILL. und C. graecum LK. in die Gruppe der Arten mit 
kleinen Chromosomen stellt. Fiir die letzgenannten trifft das zu; fiir 
C. neapolitanum und C. africanum jedoch ist es bestimmt falsch, da 
diese Arten mittelgroBe Chromosomen haben. 

Beim Vergleich der somatischen Metaphasenplatten (s. Abb. 14d und f) 
ist man versucht, anzunehmen, daß C. africanum Botss. et REUT. eine 
polyploide Riesenform, vielleicht eine Autopolyploide von C. neapoli- 
tanum Ten. darstellt, ähnlich jenen, die BELLING (1925) künstlich durch 
Temperaturshocks an Uvularia grandiflora und U. perfoliata erstmalig 
erzeugt hat. Diese Annahme läge um so näher, als bei der Verdoppelung 
des Chromosomensatzes der ersteren (C. africanum) die Chromosomen 
denen von C. neapolitanum in Form und Größe sehr gleichen und sich 
nicht etwa stark verkleinert haben. Hierfür spricht auch der Umstand, 
daß bei weitgehender phänotypischer Übereinstimmung beider Arten 
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(Blattform und Zeichnungsanlage, Blütenform und Blütezeit, Einrollung 
der Fruchtstiele u.a. m.) C. africanum Boıss. et REUT. ausgesprochen 
riesenwüchsig ist, mit den größten Blattspreiten (15: 20 cm) und stärksten 
Stielen, die es überhaupt in der Gattung Cyclamen gibt. Die Polyploidi- 
sierung wäre in diesem Fall in Zusammenhang zu bringen mit dem inı 
Gegensatz zum Klima des Dee Pe von C. neapolitanum Tex. 
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Abb. 14. Somatische Platten von: a C. europaeum L.: 2 n = 34: b C. numidicum GLAS.: 

2n = 36; d C. africanum Botss. et REUT.: 2n = 72; f C. neapolitanum TEN.: 2n = 36; 

meiotische Platten von: ce C. numidicum GLAS.: n = 18; g C. neapolitanum TEN.: n = 18; 
= 1500. 


sehr viel heißeren, subtropischen Klima der algerischen Heimat des 
C. africanum Botss. et REUT. 

Der Pollendurchmesser der Art ist mit P-Dm = 69,0 u, im Vergleich 
zu dem von C. africanum Botss. et REUT. (P-Dm = 71,7) relativ hoch. 


3. Die Arten mit ausgesprochen kleinen Chromosomen. 

e) Gruppe: C. Rohlfsianum ASCHERS. 

11. C. Rohlfsianum AscHErs., Bull. Herb. Boiss. V (1897), 528. 

Knolle mittelgroß, verschiedengestaltig, nach CoRRÉvON (1928) bis zu 12:9 cm 
groß und 250 g schwer werdend. Nach BARBEY-BoIssIER, der die Art 1893 ent- 
deckte, Oberhaut korkig, Knolle nur im Zentrum der Unterseite stark bewurzelt. 
[Dies ändert sich jedoch, sobald — siehe auch CoRREvon (1938) — die Art in 
gärtnerische Kultur genommen wird, da dann die Bewurzelung allseitig wird, wie 
bei C.africanum Boıss. et REUT. (s. Abb.15b)]. Blätter nach den ersten Blüten, an 
schwach geknieten Stielen, grob-eckig gelappt und an den einzelnen Lappen scharf 
gekerbt, von oft eigenartiger, für ein Cuclamen ungewöhnlicher Form. (Es kommen 
Blatter vor, die denen einer Althaea rosea gleichen.) Blattspreite fleischig, von 
saftiggrüner Farbe, fast ohne Zeichnung. Blüten im Herbst erscheinend (ich ver- 
weise hier auf die Abbildung in dem oben angeführten Corr£vonschen Aufsatz), 
am Schlunde dunkelkarmin, nach der Spitze zu heller werdend. Blumenkrone 
am Schlund nur wenig eingeschnürt, daher auch nur geringe Öhrchenbildung 
(ähnlich C. europaeum L.). Kronenzipfel länglich-eiförmig, nach oben hin zugespitzt. 
Antheren stark konisch zugespitzt, mit dem Griffel wie ein spitzer Kegel über 3 mm 
aus dem Schlund hervorragend. Fruchtstiele spiralig eingerollt. 


Diese Art nimmt in mancher Beziehung eine Sonderstellung ein, wie 
dies schon AscHERSON (1897) erkannte, da er für sie eine besondere, 
auch von Schwarz (1938) übernommene Subsektion schuf, die Subsect. 
Dodecatheoides AscHers., Bull. Herb. Boıss. V (1897), 529. Er hätte 
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sie nicht treffender benennen kénnen, da die Blüte des C. Rohlfsianum 
AscHERS. mit ihrem. weit aus dem Schlund herausragenden Staubbeutel- 
kegel und Griffel sich sehr von den Blüten aller anderen C'yclamen-Arten 
unterscheidet und lebhaft einer Einzelblüte von Dodecatheon ähnelt. 
Die allgemein in der Literatur angenommene phylogenetische Verwandt- 
schaft der Gattungen Cyclamen und Dodecatheon bedarf ebenfalls noch 
der Klärung und des Beweises durch das Experiment’. 





4 at Oe e 
Sù -.% 
x HERE 

t Sane” 





Abb. 15. C. Rohlfsianum ASCHERS. a Blatt; b Knolle; ce som. Platte; 2 n= 72. 
a und b halbschematisch und */, nat. Gr., c V = 1500. 


Die Art ist in ihrem Vorkommen auf einen sehr kleinen Teil der 
nordafrikanischen Cyrenaika (s. Abb. 12) beschränkt, wo sie südlich 
Bengazi, in der Wüste, am Eingang von durch einen unterirdischen Fluß 
gebildeten Höhlen vorkommt. 

Zur cytologischen Untersuchung stand mir nur ein einziges, kost- 
spieliges Exemplar dieser seltenen und extremen Art zur Verfügung, 
das ich von H. CoRR£von, Genf, erhielt. Diese Knolle ist eine Original- 
Importe aus der Cyrenaika. In der Kultur konnte in Übereinstimmung 
mit CORRÉVON (test. 1938) die Erfahrung gemacht werden, daß die Knolle 
völlig eingezogen, bei voller Bewurzelung bis zu 2 Jahren ruht und dann 
erst austreibt; ein Umstand, der sich sicher aus dem extrem trockenen, 


1 Bei einem positiven Ausgang des Kreuzungsversuchs würde dann der zweite 
Gattungsbastard innerhalb der Familie Primulaceae geschaffen sein, da es 1913 
ZEMAN in Pruhonice (Böhmen) gelang, aus Cortusa Matthioli var. hirsuta und Primula 
Veitchii die Cortoprimula Schneideriana ZEMAN zu züchten, die von SCHNEIDER (1922) 
erstmalig erwähnt wurde. Dieser nicht fertile Bastard, der nur auf vegetative Art 
zu vermehren war, hat sich als wenig lebensfähig erwiesen und ist inzwischen ein- 
gegangen, ohne daß irgendwelche Nachzucht besteht. Eine genaue botanische 
Beschreibung wurde bisher noch nicht gegeben. WEHRHAHN (1931) erwähnt ihn 
ebenfalls nur, scheint jedoch falsch abgeschrieben zu haben, wenn er als einen 
Elter „Primula cortusoides (vielleicht ist Pr. sazatilis gemeint ?)“ angibt. 
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heiBen Wiistenklima ihrer Heimat mit oft gänzlich ausbleibenden Regen- 
fällen erklärt. Diese besonderen Klimabedingungen ließen C. Rohlfsianum 
ASCHERS. einen typisch sukkulenten Charakter annehmen, der von 
HILDEBRAND (1898) und ScHwArz (1938) übersehen zu sein scheint. 

Die Art hat sehr kleine Chromosomen in großer Zahl und bestätigt 
somit die von Herrz (1926) aufgestellte These, daß die großchromo- 
somigen Arten einer Pflanzengattung meistens in kälteren, die klein- 
chromosomigen dagegen vorwiegend in wärmeren Klimaten beheimatet 
sind. Diese Theorie trifft für die Cyclamen zum größten Teil zu, wie noch 
zusammenfassend zu berichten sein wird. Als Diploidzahl wurde sicher 
2n = 72 festgestellt, dieselbe Zahl zwar wie bei C!. africanum Boıss. 
et REUT. aus der vorhergehenden Gruppe, jedoch mit der besonderen 
Einschränkung, daß für C.africanum Boıss. et REUT. die mit dem 
Anwachsen der Chromosomenzahl meistens sich gleichzeitig ergebende 
Verkleinerung der Chromosomen nicht zutrifft. 

Da in vorliegender Arbeit die Artgruppen nach verschiedenen Merk- 
malen: der Chromosomenform und -größe, dem Blütentyp, dem Knollen- 
bild usw. zusammengestellt wurden, bildet C. Rohlfsianum AscHERS., 
das der vorhergehenden Gruppe der Arten mit mittelgroßen Chromo- 
somen durch die gänzlich bewurzelte Knolle und ihr gebietsmäßiges 
Vorkommen nahesteht, als erste kleinchromosomige Art dieser Gruppen- 
einteilung den Übergang zur Gruppe f. Mit dieser verbindet sie ihre 
Chromosomenzahl bei gleichzeitiger geringer Größe des Einzelchromo- 
soms. Es ergibt sich also auch hier eine ähnliche Sonderstellung der Art 
wie bei ASCHERSON (1879) und Schwarz (1938), wenn auch unter anderen 
Gesichtspunkten. 

f) Gruppe: C. graecum LK., C.cyprium Ky., C. Gaidurowryssii (?). 

Während die sehr verschiedenartigen Knollen der bisher behandelten 
Artgruppen eine sehr verzweigte, aus vielen feinen Faserwurzeln be- 
stehende Bewurzelung zeigten, begegnen wir bei den jetzt zu behandelnden 
Arten einem völlig neuen und sehr bezeichnenden Knollenbild: Knollen 
mittelgroß bis groß, teils rundlich, teils abgeplattet ; meistens mit starker 
Korkschicht, Wurzeln in einem Bündel starker, sich erst später ver- 
zweigender Hauptwurzeln aus der Knollenunterseite. Blätter herz- 
förmig, mit mannigfaltig knorpeliger Zähnung am Blattrand; Herbst- 
blüher. 

12. C. graecum Lx., Linnaea IX (1834), 575. — C. pentelici HILDEBR.., 
Engl. Bot. Jahrb. XVIII (1894), Beibl. 44, 1. — C. Mindleri HELDR., 
Bull. Herb. Boss. VI (1898), 386. — C. Miliarakisi HeLor., Herb. 
norm. graec. (1900), n. 1575; HıLpEsr. Gartenfl. LV (1906), 634. — 
C. velutinum JoRD., in Jor». et Fouc., Illustr. III (1903), 22 t. 423. — 
C. persicum ssp. Mindleri Knutu. Pflanzenreich IV, 237 (1905), 248. — 
C. pseudograecum HitpEBR., Gartenfl. LV (1906), 629. — C. aegineticum 
Hitpesr., Gartenfl. LVII (1908), 296. 
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Knolle mittelgroB (s. Abb. 16a), rundlich abgeplattet und oberseits meistens 
nicht eingesenkt. Mittelmaße 6,3: 4,5 cm. Haut dick korkig, rissig. Die starken 
Hauptwurzeln in einem dichten Bündel der Mitte der Knollenunterseite entspringend. 
Starke Neigung zu unterirdischer Sproßbildung vorhanden [nach Schwarz (1938) 
werden Sprosse bis zu 20cm Länge gebildet]. Blattstiele dünn, gekniet, niederliegend. 
Blätter herzförmig, am Rande unregelmäßig knorpelig gezähnt; auf dunkelgrünem 





Abb. 16. Blatt- und Knollenbilder von: a, b C. graecum Lk.; c, d C. cyprium KY.; 
e, f C. Gaidurowryssii (?); halbschematisch, */, nat. Gr. 


Grunde sehr wechselnd scharf zoniert gezeichnet. Blüten im Herbst vor den Blättern, 
ebenfalls an geknieten Stielen erscheinend, denen von C. neapolitanum Ten. nicht 
unähnlich; mehr oder weniger intensiv rosa mit stark eingeschnürtem Schlund 
und deutlicher Öhrchenbildung, lebhaft rote Saftmale. Fruchtstiele spiralig gedreht, 
Fruchtkapsel bei dieser Art ungewöhnlich groß [nach Schwarz (1938) und HiLpe- 
BRAND (1907) 18—20 mm im Durchmesser]. 


Die Art ist hier nicht winterhart und wird außerdem schon deshalb 
nicht kultiviert, weil sie meistens erst im 5. Jahre nach der Aussaat 
blüht. Das ist sogar für ein Wild-Cyclamen eine ungewöhnlich lange Zeit. — 
Außerdem ist C.graecum Lx. schon in der beschreibenden Literatur 
als fauler Blüher bekannt. Auch die hier kultivierten Untersuchungs- 
pflanzen haben bisher noch nicht geblüht. — Ihr Hauptverbreitungs- 
gebiet (s. Abb. 18) liegt im südlichen Teil der griechischen Halbinsel, 
mit Ausläufern über die Ägäischen Inseln nach Kreta (s. auch die Herbar- 
belege von SCHWARZ). 
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Die hier untersuchten Pflanzen bekam ich durch H. Cork£von, Genf. 
Sie stammen vom Pelion bei Volo in Thessalien (Griechenland). Ein 
vom Botanischen Garten Athen bezogenes C. pentelici HILDEBR. erwies 
sich — abgesehen davon, daB es nur ein Synonym zu C. graecum Lx. 
ist — bei nachtraglicher Untersuchung als C. neapolitanum Ten. und ist 
irrtiimlicherweise in meine vorläufige Mitteilung [GLAsAU (1938)] auf- 
genommen worden, was hiermit berichtigt sei. — C. graecum Lx. gehört — 
wie schon aus der Eingruppierung hervorgeht — in Übereinstimmung 
mit Herrz (1926) zu den ausgesprochen See Arten 
(vgl. Abb. 17a). Die Unter- 


suchung ergab diploid ziem- Sh : 

lich sicher 2n = etwa 78—80, RE wy 
während Herrz (1926), der x: NE IR 
die Art als wahrscheinlich 


tetraploid zu C. as u 


Ten. und fälschlich auch zu Abb.17. us: Platten von: a dd dont, 
2 2n= etwa 78-80; b C. cyprium Ky.: 2n = etwa 98; 
C. africanum Botss.et REUT. .c. Gaidurowryssii(?): 2 n = etwa 162. V = 1500. 


gehörig betrachtet, 2 n = 68 

bis 78, — also viel unbestimmter — angibt. Er hat dann noch ein 
C. pseudograecum (?) untersucht, obwohl eine Art dieses Namens nicht 
besteht, denn C. pseudograecum ist nur ein Synonym zu C. graecum Lx. 
(s. oben). — Herrz kommt bei seiner Untersuchung zu dem Ergebnis 
2n=28. Beim Vergleich der von ihm gebrachten Abbildungen somatischer 
Platten von C. coum (?) und C. pseudograecum (?) fällt die außerordent- 
liche Ahnlichkeit derselben auf. AuBerdem rechnet er C. pseudograecum 
mit C.coum zur Gruppe der Arten mit groBen Chromosomen, was für 
C. coum Miu. zutrifft. Wenn nun noch dazu sein C. pseudograecum die 
gleiche, wenn auch für C.cowm falsche, Haploidzahl n= 14 hat, liegt 
es nahe, anzunehmen, daß ihm bei der Untersuchung eine dem C. coum 
Mr. nahestehende Art — vielleicht C. vernum SWEET — unter- 
laufen ist. 

13. C. cyprium Ky., in Ung. et Kotschy, Ins. Zypern (1865), 295. — 
C. maritimum Hipege., Gartenfl. LVII (1908), 291. — C. pseudo- 
maritimum HILDEBR., Gartenfl. LVII (1908), 293. 

Knollen mittelgroB bis groB, rundlich und im Alter stark — besonders an der 
Unterseite — abgeplattet. Oberhaut stark korkig und rissig. Auf der ganzen Unter- 
seite entspringen nur wenige, aber auBerordentlich starke Hauptwurzeln, die sich 
reich und weit verzweigen. Bei älteren Knollen Sproßbildung über die ganze Ober- 
seite verteilt (s. Abb. 16c). Blätter zu gleicher Zeit mit den Blüten im Herbst er- 
scheinend, wesentlich derber als bei der vorigen Art. Grundform länglich herzförmig; 
Blattrand ziemlich ganzrandig, mitunter mit einigen stark hervortretenden Eck- 
zähnungen über den Enden der Hauptadern (s. Abb. 16d). Farbe der Blätter 
dunkelolivgrün mit Silberfleckzeichnung. Blüten Ende September, wie die Blätter 
an geknieten Stielen, wesentlich kleiner, Grundfarbe von weiß über hellrosa nach 
dunkelrosa mit dunklen, verschieden roten Makeln am Schlunde. Fruchtstiele 
eingero!'t Nicht winterhart. Herbstblüher. 

35 








538 Fritz Glasau: Monographie der Gattung Cyclamen 


Die cytologische Untersuchung dieser am Meeresgestade der süd- 
kleinasiatischen Küste und auf Zypern (s. Abb. 18) beheimateten Art 
ergab 2n = etwa 98, also eine Chromosomenzahl, wie wir sie in später 
noch zu behandelnden älteren Zuchtrassen des C. persicum Mri. wieder- 
finden. Ein von HipEsranp (1908) angeführter Hinweis von Srmuz 
(Mersina) gibt uns vielleicht einen AufschluB über die Ursache der auBer- 
ordentlich hohen Chromosomenzahl. 

Danach ist C. cyprium Ky. am Meeresgestade beheimatet — seine 
Knollen erreichen bei alten Stücken einen Durchmesser bis zu 15 cm 
und ein Gewicht von 1/, kg —, die außerordentlich starken Hauptwurzeln 
(s. oben) reichen mit ihren vielen, 
reichverzweigten Faserwurzeln 
tief ins Erdreich hinein und ver- 
hindern so, daB die Pflanzen bei 
öfters auftretenden Überflutun- 
gen durch die Meereswogen los- 
gerissen werden. 

Dieser Sachverhalt ist insofern 
toits _ Abb. 18. F sehr interessant, als wir hier auch 
C.cyprium KY. (c), 2 sO. praccuin Li. (m) in der Gattung Cyclamen unter 

Berücksichtigung der häufigeren 
Überflutungen des Standortes durch das sehr salzhaltige Mittelmeerwasser 
anscheinend in C. cyprium Ky. eine ausgesprochen halophile Art sehen 
müssen. Das mir zur Verfügung stehende Exemplar erhielt ich durch 
H. CoRk£von, Genf; es stammt von dem oben beschriebenen Standort 
und wurde dort seiner Zeit von dem inzwischen verstorbenen Herrn 
SIEHE (Mersina) selbst gesammelt. TıscHLer (1936) und Wurrr (1937) 
stellen auf Grund ihrer Untersuchungen der Halophytenflora der Halligen 
Schleswig-Holsteins fest, daß unter den Halophyten parallel gehend mit 
nördlicher Verbreitung die Polyploiden einen sehr hohen Prozentsatz der 
Gesamtflora ausmachen und sehen darin eine Anpassung an den Salzboden. 
Wuurr (1937) stellt fest, daß in einzelnen Fällen Chromosomenvermehrung 
und Eignung zum Halophytismus sicher Hand in Hand gehen. 

Demnach wäre vielleicht auch die so außerordentlich hohe Chromo- 
somenzahl des C.cyprium Ky. als Polyploidie, verursacht durch Halo- 
phytismus, zu erklären. Jedenfalls muß die Annahme dieser Möglich- 
keit wesentlich mehr befriedigen als der Versuch der Aufstellung einer 
phylogenetischen Verwandtschaft etwa zu C. persicum Mırı., das sich 
zwar gebietsmäßig mit C. cyprium Ky. zum Teil überschneidet und mit 
seiner Diploidzahl 2 n = 48 sehr gut zu dem ersteren mit 2n = etwa 98 
(oder auch 96) in Beziehung zu bringen wäre. Die beiden Arten unter- 
scheiden sich jedoch in manchen anatomischen, morphologischen und 
ökologischen Eigenschaften derart, daß eine solche Annahme mir zu 
spekulativ erscheint. 
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14. ©. Gaidurowryssii (?) (s. Abb. 16e und f). 


Diese vermutliche Art erhielt ich ohne Autorenangabe mit ähnlichen 
Pflanzen, die als var. Malingeri ( ?) — auch wieder ohne Autorennamen — 
bezeichnet waren, vom Botanischen Garten Athen. Sie sind auf den 
Ägäischen Inseln gesammelt. Leider war es mir nicht möglich, über 
Autor und Beschreibung dieser eigenartigen Pflanzen Näheres festzu- 
stellen, trotz aller Bemühungen. Beide Namen, weder der der vermut- 
lichen guten Art noch der der Varietät, waren in der Literatur nicht auf- 
zufinden. Es kann daher vorläufig nur einiges Wenige gesagt werden, 
vorbehaltlich einer späteren Ergänzung und etwa nötigen Beschreibung. 
Soweit möglich, kann schon jetzt folgendes festgestellt werden: 

Knolle mittelgroß, korkrindig, fast kugelig, im Durchschnitt von 8 Knollen 
6: 5,5 cm groß. (Diese fast absolut kugelige Form der Knolle ist bisher bei keiner 
Art dieser Gattung bekannt). Hauptwurzeln sehr kräftig, auf breiter Basis an der 
Mitte der Knollenunterseite entspringend und sich erst später verzweigend. Knollen- 
oberfläche korkig. Blätter außerordentlich verschieden gezeichnet, an ziemlich 
kurzen, nur schwach geknieten Stielen, im September erscheinend. Von Gestalt 
herzförmig mit sich zuweilen überdeckenden Basallappen, am Blattrand teils fast 
gar nicht, teils sehr stark knorpelig gezähnt. Blattoberfläche teils tief dunkelgrün, 
mit lebhafter, mit den Adern verlaufender netzartiger Silberzeichnung oder aber 
mit silberglänzender, sich fast über das ganze Blatt erstreckender Mittelzone. Blatt- 
stiele schwach, ähnlich wie bei C. graecum Lx. (eine Blüte konnte ich leider nicht 
untersuchen). Fruchtstiele spiralig eingerollt. Samenkapsel bedeutend länglicher 
als die des C. graecum, fast eichelförmig. (Nach diesen äußeren Merkmalen scheint 
mir eine Verwandtschaft zu C. graecum Lx. nahezuliegen). Herbstblüher. 


Am interessantesten jedoch war der cytologische Befund dieser eigen- 
artigen Pflanze. Die somatischen Platten sämtlicher untersuchter 
Exemplare ergaben ziemlich sicher 2 n = etwa 162. Dies ist die bisher 
als absolut höchste festgestellte Chromosomenzahl eines Cyclamen über- 
haupt. Wenn schon bei C.cyprium Ky. bemerkt wurde, daß dieses 
mit 2n = etwa 98 genau so hoch liegt wie ältere Zuchtrassen des 
C. persicum mit derselben Diploidzahl, so liegt die vorliegende ver- 
mutliche Art mit 2n = etwa 162 doppelt so hoch wie das mit ihr 
am gleichen Standort vorkommende C. graecum Lx., zu dem es viel- 
leicht eine Polyploide darstellt, und um 30 höher als die neuesten 
gärtnerischen Cyclamen-Gigas-Zuchtrassen, deren Diploidzahl 2n = etwa 
130 beträgt. 

Alle diese Umstände ließen es angebracht erscheinen, schon jetzt 
auf diese Art hinzuweisen, zumal auch hier die — vorläufig rein hypo- 
thetische — Möglichkeit besteht, daß eine Art vorliegt, bei der (s. auch 
C. cyprium Ky. und C. africanum Boıss. et REUT.) besondere Umwelt- 
und Standortsbedingungen eine Vervielfachung des Chromosomensatzes 
haben bewirken können; eine Wahrscheinlichkeit, die bei einer angenom- 
menen Verwandtschaft zu C. graecum Lx. (s. oben) manches für sich hat, 
jedoch erst noch bewiesen werden muß. 

35* 
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9) Gruppe: C. persicum Mu., C. aleppicum Fiscu. 
Scuwakz (1938) eröffnet seine kritisch-systematische Revision der 

Gattung mit C. persicum Miu. und stellt dieses in A. Sect. Psilanthum 

Scuwz., Subsect. 1. Camptocaulon Scuwz. (s. 8. 508). Die Subsektion leitet 

hier die letzte Gruppe der kleinchromosomigen Arten ein. Ihre Vertreter 








‘ 


Abb. 19. Blatt- und Knollenbilder von: a, b C. persicum MILL.; c f. splend ‚Sal: > 
d f. splend. gigant. ,,Kätchen Stoldi“; e,f C. aleppicum FıscH.; g, h ssp. puniceum (POM.) 
GLAS.; halbschematisch, */, nat. Gr. 





zeigen gegen die bisher betrachteten zwei wesentliche Unterschiede: 
Die Blumenkronenzipfel sind wieder — wie bei den Arten der groß- 
chromosomigen Gruppen — am Schlunde glatt und ohne Einschnürung 
desselben umgeschlagen, so daß es nicht zur bekannten ,,Ohrchenbildung“ 
kommt. Ferner sind die obigen beiden Arten die einzigen der ganzen 
Gattung, deren F. ıchtstiele nicht eingerollt, sondern in einfach gestreck- 
tem Bogen zur Erde geneigt sind. Über die Gründe dieses Einrollens 
oder Nichteinrollens der Fruchtstiele versucht NORDHAGEN (1932) eine 
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Erklärung zu geben, auf die hier nur verwiesen werden kann. Blatt- 
und Blütenstiele nicht gekniet, sondern gerade aufstrebend. Die Arten 
dieser Gruppe sind Frühlingsblüher. 

15. C. persicum Mixx, Gard. Dict. (1768), n. 3. — C. vernale Mir, 
l. e., n. 4. — C. pyrolifolium Sau., Prodr. (1796), 119. — C. latifolium 8. 
et Sm., Fl. graec. Prodr. II (1813), 356; Fl. graec. II (1813), 71, t. 185. — 
C. macrophyllum Sres., Isis (1823), 459. — CO. tunetanum Jorp. in JoRD. 
et Fouc. Icones III (1903), 23, t. 424. — C.albidum Jorp., 1. c., 23, 
t. 425. — C. persicum ssp. eu-persicum KNuTH in ENGLER, Pflanzenreich 
IV, 237 (1905) 248. 

Knolle mittelgroB (s. Abb. 19b), rundlich abgeplattet, oberseits nicht einge- 
senkt, korkig berindet, unterseits kraftig bewurzelt. Blatter an geraden, nicht 
geknieten Stielen, herzförmig, Rand KART 
leicht wellig und gezihnt; Farbe und = 
Zeichnung außerordentlich wechselnd 
und vielgestaltig, mit mehr oder 
weniger stark ausgeprägter Silber- 
zeichnung (ganz entsprechend der 
Blattzeichnung der heutigen Kultur- 
Cyclamen). Blüten im Frühjahr kurz 
nach den Blättern erscheinend, auf 
aufrechten Stielen, von weißer bis 

rosa Grundfarbe. Kronenzipfel 




















¥ : R Abb. 20. Verbreitungsgebiete des C. persicum 
schmal lanzettlich, er Schlund glatt MILL. (p), C.aleppicum Fiscu. (a), spp. puni- 
umgeschlagen mit‘ bei dieser Art ceum (PoM.) Glas. (pu). 


stets vorhandenem lebhaft karmin- 

bis blaurotem Saftmal. Fruchtstiele nicht eingerollt, sondern sich in einfachem 
Bogen zur Erde neigend. — Frühjahrsblüher; ihrer subtropischen Herkunft wegen 
im Freien nicht winterhart. 

Nach Scuwarz (1938) gehören zu dieser Art die von ihm als Syno- 
nyme geführten ©. aleppicum FıscH. und C. puniceum Pom. Ich kann 
mich dieser Ansicht nicht anschließen aus Gründen, die später be- 
sprochen werden. Die Art ist heimisch in Palästina, Teilen von Süd- 
Cilicien, Zypern, und einem Teil der Griechischen Inseln (s. Abb. 20), 
nicht in Tunis. Sie ist am heimischen Standort sehr häufig. SIEHE 
(1928, 1929) schildert sie in seinen dendrologischen Wanderberichten 
aus Kleinasien (freilich unter ihrem Synonym C. latifolium S. et Sm.) 
als geradezu charakteristische Pflanze der Berge des östlichen Ciliciens. 
Sie bewohnt dort auf Kalkböden die Berge der Kreideformation bis zu 
600 m Höhe. Auf tertiärem Kalk soll die Art nicht gedeihen. Daß sie 
in ihrer Heimat Mineralböden beansprucht, bewiesen auch wild ge- 
sammelte Pflanzen, die ich aus Beyruth (Palästina) erhielt, an deren 
Knollen noch der gelbe, harte Lehmboden ihres heimatlichen Stand- 
ortes haftete. 

Die hier untersuchten Pflanzen sind sämtlich Original-Importen. 
Ich erhielt sie aus Beyruth und Jerusalem (Palästina), ferner aus Anti- 
ochien (jetzt Antakije) und Adana [s. auch Sızae (1929), der diesen 
Standort erwähnt] in Cilicien. Der eytologische Befund ergab — hier 
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in Übereinstimmung mit Hxrrz (1926) — als Diploidzahl 2 n — 48 bei 
einem Pollendurchmesser von P-Dm = 77,3 u. 

Daß C. persicum Miu. als Urform des heute im gärtnerischen Blumen- 
und Zierpflanzenbau ungeheuer wichtigen großblättrigen persischen 
Alpenveilchens zu betrachten ist, unterliegt kaum noch einem Zweifel. 
Über die Züchtungsgeschichte und die Entwicklung der Kulturformen 
geben SCHNEIDER und MAATscH (1937) eine ausführliche und vorzügliche 
Darstellung, worauf hiermit verwiesen sei. Es sollen hier lediglich einige 
cytologisch interessante Fragen behandelt werden. 


Le, sol 
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Abb. 21. Somatische Platten von: a C. persicum Mizz.: 2 n = 48; b f. splendens ,,Salmo- 
neum“: 2n = etwa 98; c f. splend. gigant. ,,Kätchen Stoldt“: 2 n = etwa 130; d C. alep- 
picum FiscH.: 2n = 54; © ssp. puniceum (POM.) GLas.: 2n = 54, V = 1500. 


Bei den Vorarbeiten zu dieser Arbeit, deren Ziel urspriinglich bedeu- 
tend weiter gesteckt war — es sollte nämlich auch versucht werden, die 
cytologischen Verhältnisse unserer heutigen Cyclamen-Kulturrassen zu 
klären —, nahm ich wiederholt Gelegenheit, namhafte Cyclamen-Ziichter 
zu befragen, ob ihrer Meinung nach die heutige Farbenpracht der C. per- 
sicum-Gigasformen und -Zuchtrassen vielleicht auf ein friihzeitiges 
Einkreuzen etwa des rotblühenden C.cowm Miırı., das schon seit dem 
18. Jahrhundert in England kultiviert wurde, in das weiB bis hellrosa 
blühende wilde C. persicum Muu. zurückzuführen sei. Es ist dies also 
im Grunde genommen nichts weiter als die Frage nach der urspriing- 
lichen — mir fraglich erscheinenden — Lösung des Problems des C. At- 
kinsii T. Moore (s. auch 8.515). Es war mir leider nicht möglich, 
hierüber Sicheres zu erfahren. Es scheint jedoch bei einer Gegeniiber- 
stellung dieser beiden Arten: C. cowm Muu. (s. Abb. 4c) mit den ausge- 
sprochen groBen Chromosomen, der Haploidzahl n = 15, dem gréBten 
fiir Cyclamen überhaupt bestimmten Pollendurchmesser von P-Dm = 
155,9 u und andererseits C. persicum Muu. (s. Abb. 2la) mit kleinen 
Chromosomen, der Haploidzahl n = 24 (die in keine phylogenetische 
Beziehung zu derjenigen von C.cowm Muu. zu bringen ist) und dem 
Pollendurchmesser P-DM = 77,34 (!) die Berechtigung einer solchen 
Annahme nicht haltbar. Selbst wenn ein solches Kreuzungsexperiment 
gelungen sein sollte, dürfte es im Laufe auch einer längeren Züchtungs- 
arbeit — und so alt ist diese in Deutschland noch keineswegs — kaum 
gelungen sein, aus dem Chromosomenbild der Nachkommenschaft eines 
im positiven Fall vorauszusetzenden fertilen Bastards die auffällig großen 
C. coum-Chro.osomen völlig auszuschalten. 
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Alle Versuche, der Lösung dieser Frage durch die Untersuchung 
alten gärtnerischen Zuchtmaterials näherzukommen, scheiterten aus 
Mangel an diesem. Um so glücklicher war ich daher, von Herrn Gärt- 
nereibesitzer SOHETELIG in Lübeck — dem hier mein aufrichtiger Dank 
gesagt sei — eine 40 Jahre alte Pflanze einer älteren Kulturform des 
©. persicum MıLL., f. splendens ,,Salmoneum“ — in diesem Alter ein gewiß 
einmaliges Exemplar — zur cytologischen Untersuchung geliehen zu 
bekommen. Sie sei unter: 

15a. C. persicum Mixx. f. splendens ,,Salmoneum“ (ältere Gartenform) 
hier wie auch in der Tabelle der Chromosomenzahlen geführt. Von einer 
ausführlichen Beschreibung wird hier abgesehen unter gleichzeitigem Hin- 
weis auf SCHNEIDER und MaarscH (1937). Um so interessanter ist jedoch 
das Ergebnis der cytologischen Untersuchung. Es ergab die Diploid- 
zahl 2n = etwa 98 (oder auch etwa 96), also die Verdoppelung des 
Chromosomensatzes des wilden Elters C. persicum Muu. Dies ist un- 
schwer zu erklären, da diese Kulturform schon eine Riesenrasse der 
ursprünglichen Wildart darstellt. Die Frage jedoch, wann die Polyploi- 
disierung hier erstmalig aufgetreten ist, läßt sich zeitlich nicht genau 
beantworten, sondern nur aus folgender Tatsache vielleicht erklären: 

LUEDER (1783) beschreibt aus England zu jener Zeit schon eine ganze 
Reihe von Kulturformen des C. persicum Mix, die zweifellos samt 
und sonders Mutanten der Wildart darstellen. Aus seiner ausführlichen 
Schilderung der gärtnerischen Kultur dieser Alpenveilchen geht dabei 
eindeutig hervor, daß zwischen Aussaat und Blühbarkeit der Sämlinge 
noch — genau wie bei den Wildpflanzen — 4—5 Jahre vergehen. Die 
heutigen Zuchtformen jedoch, die samt und sonders Gigasrassen dar- 
stellen, benötigen hierzu nur etwas mehr als 12 Monate. Ich halte es 
daher für durchaus denkbar, daß das Auftreten der Riesenwüchsigkeit, 
verbunden mit der Verkürzung der bis zur Blühbarkeit der Pflanzen 
benötigten Kulturzeit, seine Ursache in der Verdoppelung des ursprüng- 
lichen Chromosomensatzes hat. Hartz (1936) stellte für C. persicum 
eult. hort. — welche Bezeichnung ja im Grunde dasselbe besagt wie 
C. persicum splendens giganteum — n = 4245, 2n = etwa 88, also 
eine ähnliche, wenn auch etwas niedrigere Zahl fest. 

Um nun zu untersuchen, ob diese Polyploidisierung bei einer ein- 
fachen Verdoppelung des Chromosomensatzes der Ursprungsart etwa 
stehen geblieben oder aber noch im Fortschreiten begriffen sei, unter- 
suchte ich Pflanzen einer heutigen Hochzucht der bekannten Cyclamen- 
Züchterfirma Stoldt in Wandsbek, das den Gärtnern bekannte, weiße 
„Kätchen Stoldt“, hier geführt als: 

15b. C. persicum Mu. f. splendens giganteum „Kätchen Stoldt“ 
(neuere Kulturzüchtung). 

Diese Züchtung ist freilich schon 1889 entstanden. Da aber bei ein- 
jähriger Generationsfolge seitdem 50 Jahre Erhaltungszucht vergangen 
sind, sind die untersuchten einjährigen Pflanzen genetisch entsprechend 
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jünger zu werten als die oben erwähnte 40 Jahre alte Pflanze des 
C. persicum splendens ,,Salmoneum“. 

Es ergab die cytologische Untersuchung überraschenderweise ein 
weiteres starkes Ansteigen der Chromosomenvermehrung, denn die 
Pflanzen zeigten mit der Diploidzahl 2 n = etwa 130 fast den dreifachen 
Chromosomensatz der Wildart C. persicum Muu. bei entsprechend weiter 
gesteigertem Riesenwuchs. Parallel der Vermehrung der Chromatin- 
menge liegt diese Riesenrasse mit einem Pollendurchmesser von P-Dm = 
92 u wesentlich über dem der Wildart von P-Dm = 77,3 u. 

Zusammenfassend erscheint demnach erwiesen zu sein, daB bei der 
züchterischen Bearbeitung des C. persicum Miu. mit der allmählichen 
Verwandlung der Wildart in die heutigen Gigasrassen eine weitgehende 
Polyploidisierung parallel gegangen oder — was wahrscheinlicher ist — 
hierfür die Ursache gewesen ist. 

Zur Ergänzung sei — mehr aus gärtnerisch-züchterischem als aus 
cytologischem Interesse — die von Cyclamen-Ziichtern oft erörterte Frage 
der Möglichkeit der Schaffung eines gelbbliitigen Cyclamen kurz gestreift. 
Alle seitens der Züchter nach dieser Richtung hin unternommenen, 
rein empirischen Untersuchungen gipfelten in dem Versuch, aus dem 
weißen, gekraust-blütigen Rokoko-Cyclamen, dessen Knospen oft an den 
Rändern der noch gefalteten Blumenkronenblätter eine leicht gelblich- 
grüne Verfärbung zeigen, durch einfache Selektionszüchtung das ge- 
wünschte Gelb zu erhalten. Da es sich hier aber meines Erachtens 
lediglich um eine vorübergehende Verfärbung im Jugendstadium der 
Blüte handelt, die nach dem völligen Aufblühen verschwindet, konnten 
diese Versuche naturgemäß zu keinem Erfolg führen. Ein Versuch, 
das Gelb aus den Farben ,,Lachs‘ und ‚„Leuchtfeuer‘ heraus zu ent- 
wickeln, ist ebenfalls bisher erfolglos geblieben. Um so interessanter muß 
daher eine Notiz anmuten, die — von SCHNEIDER und Maarson (1936) 
scheinbar übersehen — bei LuEDER (1783) besagt, daß um jene Zeit in 
England beim persischen Cyclamen unter anderen Formen ‚with yellow 
flowers — mit gelben Blumen, eine sehr seltene Sorte‘‘ vorkommen sollen. 
Er erwähnt sie zweimal. Wenn man seinen Ausführungen trauen darf, kann 
es sich hierbei höchstens um eine Zufallsmutante handeln, bei der das ent- 
sprechende, die gelbe Farbe der Blüten bestimmende Gen vielleicht rezessiv 
aufgetreten ist. Es läßt sich daher verstehen, daß damals — als die Pflanzen- 
züchtung ohne jegliche Kenntnis heutiger exakter, wissenschaftlicher Me- 
thoden und ohne Berücksichtigung der Vererbungsgesetze vor sich ging — 
schon das Aussuchen einiger falscher, nicht reinerbiger Samenträger ge- 
nügte, um diese Zufallserscheinung für immer verschwinden zu lassen. 

Die Möglichkeit, zum mindesten erst einmal in eine Wildart der 
Gattung Cyclamen das Gelb auf dem Wege über einen Gattungsbastard 
etwa mit einer gelbblühenden Art der Gattung Dodecatheon hineinzu- 
bringen, ist eigentlich zur Zeit noch viel zu hypothetischer Natur, um 
überhaupt erwähnt werden zu können. 
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16. C. aleppicum Fiscx., in Hoffg., Verz. Pfl. (1824), 54. 

Knollen klein bis mittelgroB, oben abgeplattet, unten halbrund (im Gegensatz 
zu C. persicum MIL. (vgl. Abb. 19 b und f), unterseits kräftig bewurzelt, schwach- 
korkig. Blätter und Blüten an ungeknieten Stielen, aufrecht aus der Mitte der 
Knollen an kurzem SproB; Blatter breit herzférmig, am Rande knorpelig gezähnt 
mit schwacher Silberfleckzeichnung auf dunkelgrünem Grund. Blüten im Frühling, 
fast gieichzeitig mit den Blättern an langen Stielen; Blütenfarbe der langen, schmalen 
Kronenzipfel und des Schlundes rein weiß — niemals, wie bei persicum, mit rotem 
Saftmal [s. auch HILDEBRAND (1907)]. — Kronenzipfel glatt umgeschlagen ohne 
Öhrchenbildung; Fruchtstiele in einfachem Bogen zur Erde gekrümmt, wie bei 
C. persicum MitL. 

Die Art ist im nôrdlichen Palästina und Südost-Cilicien beheimatet. 
Die hier untersuchte Pflanze bezog ich durch H. Cork£von, Genf, der 
sie als Originalpflanze von W. SIEHE (Mersina, Kleinasien) erhielt. — 
ScHWARZ (1938) führt C. aleppicum Fiscu. als ein Synonym zu C. per- 
sicum Mixx. auf. Seine Ansicht läßt sich kaum aufrecht erhalten, denn 
der cytologische Befund ergab nicht etwa die gleiche Diploidzahl wie 
bei C. persicum — also 2n = 48 —, sondern einwandfrei 2 n = 54. Ein 
Vergleich der abgebildeten somatischen Platten läßt klar die Unterschiede 
in Form und Größe der Chromosomen bei beiden Arten erkennen. Auch 
der Pollendurchmesser erwies sich mit P-Dm = 66,7 u als um 10,6 u 
kleiner als bei C. persicum Mizz., womit hinreichend erwiesen zu sein 
scheint, daß C. aleppicum Fiscx. eine gute Art und keinesfalls ein Syno- 
nym des C. persicum MıLı. darstellt. 

16a. ssp. puniceum (Pom.) GLAS. ssp. et comb. nov. — C. puniceum 
Pomer, Bull. Soc. Bot. France XXXVI (1889), 345. 

Knolle dieser ssp. ähnlich der Art (vgl. Abb. 19g), ebenfalls oben abgeplattet, 
unten halbrund, unterseits kraftig bewurzelt, schwach korkig; Blatter und Bliiten 
an ungeknieten Stielen, aufrecht aus der Knollenmitte; Blatter herzférmig bis 
breit herzförmig; Blattzeichnung konstant, nicht wie bei C. persicum Miu. stark 
veränderlich; auf lebhaft grünem Grunde scharf zonierte Silberzeichnung mit 
dunklem Mittelfeld. Rand unregelmäßig knorpelig gezähnt. Blüten im Frühling 
mit den Blättern, weiß bis lebhaft rosa gefärbt, mit ausgeprägtem dunkelroten 
Saftmal ohne Einschnürung am Schlund, ohne Öhrchenbildung. Kronenzipfel 
lang und breiteiförmig, am oberen Ende zugespitzt, an manchen Pflanzen lebhaft 
gedreht. Fruchtstiele nicht eingerollt. Entsprechend der Art nicht winterhart. 

ScHwArz (1938) rechnet die hier neu aufgestellte Unterart ebenfalls 
zu den Synonymen des C. persicum Miu. Schon ein Blick auf das Ver- 
breitungsgebiet der hier zuletzt behandelten Artgruppe müßte zu denken 
geben, zumal er gerade bei der Untersuchung dieser Art gezwungen war, 
seine Schlüsse lediglich aus getrocknetem Herbarmaterial zu ziehen, ohne 
auch nur eine einzige lebende Pflanze zur Untersuchung gehabt zu haben. 
Gerade hier, im Falle der falschen Persicum-Diagnose, tritt offenbar 
der Mangel der sogenannten Herbarsystematik zutage, der ihren Wert 
bestimmt nicht in dem Maße rechtfertigt, wie es ScHwarz (1938) 
in seiner Fußnote am Schlusse seiner Arbeit versucht. Nur so ist es 
verständlich, daß er das Vorkommen dieses Cyclamen in Tunesien mit 
der Feststellung eines ‚weit disjunkten Verbreitungsgebietes“ des 
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C. persicum Mix. abtut und zu erklären versucht, ganz abgesehen 
davon, daß zwischen beiden Verbreitungsgebieten, die etwa 1000 km 
auseinander liegen, keine Verbindungsbrücke — etwa über Süd-Italien 
und Sizilien — besteht. 

Die cytologische Untersuchung von 6 mir zur Verfügung stehenden 
Importknollen, deren 4 am Berg Bou Kournier nahe Tunis gesammelt 
sind, während zwei andere vom Botanischen Garten in Ariana nahe 
diesem Standort stammen, erwies sicher als Diploidzahl 2n — 54, also 
die gleiche wie bei C. aleppicum Fısc#. Allein schon damit ist die Syno- 
nymität mit C. persicum Muu. hinfällig. Ein Vergleich der somatischen 
Platten bestätigt dies (s. Abb. 21a, d und e). Als eigene Art — in diesem 
Falle hätte man es bei dem PomeLschen Namen belassen müssen — kann 
dies Cyclamen infolge der großen Konvergenz im Chromosomenbild mit 
C. aleppicum Fiscu. nicht betrachtet werden. Daher wurde als Lösung 
die Aufstellung der neuen Unterart gewählt. Der erhebliche Unterschied 
im Pollendurchmesser mit P-Dm = 75,1 u gegenüber dem der Art 
(c. aleppicum Fiscx.) mit P-Dm = 66,7 u läßt sich aus dem größeren 
Chromatingehalt der somatischen Platten der ssp. puniceum (Pom.) 
Gas. erklären. 

Ich kann die Untersuchuñgsergebnisse der einzelnen Artgruppen 
nicht abschließen, ohne der Vollständigkeit halber eine von ScHwARZ 
(1938) schon als zweifelhaft bezeichnete, nur aus einer einzigen Knolle 
bekannte HILDEBRANDsche Art, das C. mirabile HıLveEBr., hier anzu- 
führen. Da mir diese nicht zur Untersuchung vorlag, führe ich ohne 
eigene Stellungnahme nach SCHWARZ an: 

17. ,,C. mirabile Hı.veer., Beih. Bot. Centralb. XIX, 2 (1906), 370. 

Knollen rundlich, unterseits zerstreut bewurzelt, mit korkig-rissiger Rinde; 
Blätter im Herbst, mit gekniet aufsteigenden Stielen, herznierenförmig, spitzlich 
oder abgerundet, anfangs nach innen eingerollt (nach HILDEBRAND), am Rande 
seicht wellig gekerbt, mit anfangs karminroter, später silberweißer Zeichnung; 
Blüten im Herbst, an geknieten Stielen, duftend, ziemlich klein; Kelchzipfel lanzett- 
lich, zugespitzt, am Rande seicht gewellt, drei- bis fünfnervig; Kronenzipfel eiförmig, 
spitzlich oder plötzlich in eine gezähnelte Spitze zusammengezogen, hellrosa, mit 
dunkelroter breiter Makel; Griffel nicht hervorragend. 

Diese sehr zweifelhafte Pflanze ist nur aus einer einzigen Knolle be- 
kannt, die HILDEBRAND von VAN TUBERGEN erhielt und die ebenfalls 
aus Smyrna stammen soll ; sie ähnelt der vorigen (C. libanoticum HILDEBR. ; 
Anm. d. Verf.) außerordentlich, blüht aber im Herbst, und ihre Blätter 
sollen sich von innen nach außen aufrollen und nicht einfach auffalten, 
was leider aus dem sehr spärlichen Herbarmaterial nicht ersichtlich ist. 
HiLDEBRAND legte besonderen Wert auf die Schwankung des Antho- 
eyangehalts, sichtbar als anfangs rote, später weiß werdende Blatt- 
zonierung; bei den Kulturformen von C. persicum sind derartige Ab- 
weichungen, auch in bezug auf die gerollten Blätter, gut bekannt, ohne 
daß ihnen irgend jemand spezifischen Wert beilegte. Ich vermute in 
dieser „Art‘‘ eine Gartenhybride aus C. cilicicum und C. europaeum ; 
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aber erst zukünftige Sammlungen in Kleinasien können darüber Klar- 

heit bringen, ob es unter den Corticaten noch einen weiteren Herbst- 

blüher außer der folgenden Art (C. europaeum L., Anm. d. Verf.) gibt. 
Herbarbelege: Kult. in Freiburg (Hı.pesrann-Typus!)“. 


V. Zur Phylogenie der Gattung. 

Die Gattung Cyclamen bringt bei der ihr eigentümlichen außerordent- 
lichen Vielgestaltigkeit der Chromosomen und den vielen bei ihren Arten 
vorkommenden verschiedenen Grundzahlen dem Versuch der Aufstellung 
einer phylogenetischen Reihe sehr große Schwierigkeiten entgegen. Diese 
waren hier so groß, daß ich trotz mancher Versuche davon absehen mußte, 
eine phylogenetische Reihe zu schaffen, da die hier verfolgte Methode 
der Einteilung der Arten sich sonst nicht hätte halten lassen. Es wäre 
dieser Versuch in jeder Weise zu hypothetisch und spekulativ geblieben. 

Die Chromosomenzahlen der einzelnen Arten wurden größtenteils 
in diploider, selten in haploider Phase bestimmt und sind aus folgender 
Tabelle ersichtlich. 


Tabelle der Chromosomenzahlen. 





























Nr Art Herrz 1926 GLASAU 1939 
n 2n n 2n 
1 C. vernum SWEET. . . . . . . . . . 15 30 
ee IPRS + à: 14 15 30 
2a | C. Atkinsii T. Moore (Bastard) . . . 15 30 
3 | C. balearicum Wmik......... 18 
4, 10. hidersfonem BE... . © +... — — 
4a1| ©. hederifolium ssp. romanum (GRISEB.) > 
er Hé. oh ee oa 12 24 
4b | C. hederifol ssp. creti (HILDEBR.) 
WOW sas EEE 2 24 
5 | C. cilicicum Boıss. et HELDR. . . . . etwa 28—32 etwa 38 
6 | C. libanoticum HILDEBR.. . . . . . . 18 36 
6a | C. libanoticum ssp. pseudibericum (Hır- 
DEBR.) GLAs. comb. et ssp. nov. 36 
7 00... cena Tes) ie Hariebetti ed: 0.1 28—32 34 
8 | C. numidicum GLASAU . See 18 36 
9 | C. africanum Boıss. et REUT. . . . . 32—38 72 
10 | C. neapolitanum TEN......... 32—38 18 36 
11 | C. Rohlfsianum AscHERS. ..... . 72 
12 |C. graecum LINK. ...---+---- 68—78 etwa 78—80 
13,20: are. 50525 cere ts etwa 98 
14 | C. Gaidurowryssii (?) var. Malingeri (?) etwa 162 
15 | C. persicum MuL. ........-. 48 48 
15a | C. persicum f. „Salmoneum‘“ 
(40jährige einer Kulturf.) . etwa 98 
15b | ©. persicum f. spl. — oe 
Stoldt“ ay = À ulturzüchtung) . etwa 130 
16 | C. aleppicum FiscH.. . . . . . . . . 54 
16a | C. aleppicum ssp. puniceum (PoM.) 
GLas. comb. et ssp. nov.. . . . . 54 


Außer den in obiger Tabelle angegebenen Zahlen führt Hurrz (1926) 
noch an: C. persicum cult. hort. n = 42—44 (45), 2n = etwa 88 und 
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C. pseudograecum (?) 2n = 28. Mit Ausnahme von C.coum Miu. gibt 
Herrz sämtliche Zahlen als aus Diploidzahlen errechnete Haploidzahlen 
an. Ich habe das hier rückgängig gemacht und dieselben wieder als 
Diploidzahlen in obige Tabelle eingesetzt. 


VI. Korrelation zwischen Chromosomengröße und -form 
und Pollendurchmesser. 


Bei der Untersuchung der Pollenkörner, die hier lediglich in der 
Feststellung ihres Durchmessers bestand, wurde versucht, Beziehungen 
zwischen ihnen und der Anzahl und Größe der Chromosomen der einzelnen 
Cyclamen-Arten aufzustellen. GEITLER (1936), der dies für Myosotis 
versucht hat, kam dabei zu dem Ergebnis, daß die Größe der Pollen- 
körner und Pollenmutterzellen arteigentümlich ist und in unmittelbarer 
Beziehung zu der Chromosomenzahl und einer bestimmten Kernplasma- 
relation steht. 

Wie weit dies auch für die Gattung Cyclamen zutrifft, zeigt folgende 
Tabelle, in welcher die Arten nach der Größe ihres Pollendurchmessers 
geordnet sind. Leider konnten hier nicht alle Arten aufgeführt werden, 
da einige-der kleinchromosomigen nicht geblüht haben. Es ergibt sich 
jedoch trotzdem ein gewisses einheitliches Bild. — In dieser Tabelle 
werden die Unterarten ebenfails angeführt. 





Tabelle der Arten, geordnet nach der Größe ihrer Pollendurchmesser. 

















Art bzw. Unterart —— 2n P—Dm in u 
COR Le socle see sehr gruw 30 155,9 
C. vernum SWEET. . . . . . . . . . . ae a 30 145,3 
C. Atkinsii T. Moore (Bastard) . . . . mdr 30 132,9 
C. libanoticum HILDEBR. ssp. pseudiberi- 

cum (HILDEBR.) GLAS. . . . . . . . groB 36 114,0 
©. libanoticum HILDEBR.. . . . . . . . 2 36 108,3 
C. cilicicum Boıss. et HELDR. . . . . . sehr groB etwa 38 99,1 
C. numidicum GLAS. sp. nov. . . . . . mittelgroB 36 91,5 
C. hederifolium Art. ssp. creticum 

(HILDEBR.) SCHWZ.. . . . . . . . . À 24 85,6 
C. 7 ns . sf. Er à 18 84,6 
C. hederifolium Art. ssp. romanum 

(GRISEB.) SCHWZ. . . . . . . . . . ra = = 
C. europaeum L. . . . . +--+ ess 79,8 
C. persicum MuL. . . . . . . . . . . klein 48 77,3 
©. m FiscH. ssp. puniceum (Pom.) Bes à: 
C. ins Boıss. et REUT. . . . . . mittelgroB 72 71,1 
C. neapolitanum TEN. . . . . . . . . . oe 36 69,0 
C. aleppicum A ee klein 54 66,7 
©. persicum MIL. f. splend. gigant. ,,Kät- 

Se = etwa 130 92,01 





1 Über das Ansteigen des Pollendurchmessers dieser Gigasrasse gegenüber 
der ursprünglichen Wildart wurde schon im Text (s. S. 544) berichtet. 
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Es ergibt sich also, daß auch für Cyclamen die Größe der Pollenkörner 
art- und dariiber hinaus unterarteigentiimlich und der Chromosomen- 
größe proportional ist, zur Chromosomenzahl jedoch umgekehrt pro- 
portional zu sein scheint, was indessen aus den schon erwähnten Gründen 
noch nicht völlig bewiesen werden konnte. Weiter ergab sich, daß zur 
richtigen Diagnose systematisch nahestehender Arten die Feststellung des 
Pollendurchmessers ein gutes Hilfsmittel ist. 


VI. Zusammenfassung und Ergebnisse. 


Nach den Untersuchungsergebnissen dieser Arbeit, die einen vor- 
wiegend morphologisch-cytologischen Charakter trägt, besteht die 
Gattung Cyclamen aus 15 guten und 2 nicht ganz sicheren Arten (s. Nr. 14 
und 17 im allgemeinen Text), 6 Unterarten, 3 Varietäten und 2 Formen, 
von welch letzteren einige neu aufgestellt, andere, da nicht untersucht, 
von SCHWARZ (1938) wörtlich der Vollständigkeit halber übernommen 
wurden. 

Eine gute Art, C. numidicum GLAS. spec. nov., wurde neu beschrieben. 

Zwei Zuchtformen des C. persicum Mixx. wurden ebenfalls cytolo- 
gisch untersucht, desgleichen der vermutliche Bastard C. Atkinsii T. 
Moore. 

Es wurden die Haploid- bzw. Diploidzahlen von 15 Arten, 4 Unter- 
arten, 2 Kulturformen des C. persicum Mixx. und des vermutlichen 
Bastards C. Atkinsii T. MooRE festgestellt und dabei die von Herrz 
(1926) gefundenen 9 Chromosomenzahlen fiir Cyclamen überprüft. Nur 
in einem Falle erwiesen sie sich als richtig. 

Es ergab sich fiir die kleine Gattung ein auffallender Unterschied 
in der Größe, der Form und auch der Anzahl der Chromosomen bei den 
einzelnen Arten, der auf einen: gewissen Parallelismus zwischen Chromo- 
somengröße und systematischer Stellung der Arten schließen läßt. 

Die Herrzsche These, nach der die Arten mit großen Chromosomen 
in geringer Anzahl in kühleren, dagegen jene mit kleinen Chromosomen 
in großer Anzahl in wärmeren Klimagebieten beheimatet sind, konnte 
mit geringen Ausnahmen (C.numidicum Guas., C. africanum Botss. 
et REUT.) bestätigt werden. 

Der erstmalig für Cyclamen durchgeführte Versuch, die Größe der 
Pollenkörner in Beziehung zur Größe und Zahl der Chromosomen der 
einzelnen Arten zu bringen, ergab die Artbedingtheit der Pollengröße, 
ferner einen Parallelismus von Pollen- und Chromosomengröße (mit den 
Ausnahmen: C. africanum Botss. et REUT. und C. neapolitanum Tex.). 
Die Unentbehrlichkeit der Pollenmessung zur richtigen Bestimmung 
systematisch nahestehender Arten konnte dargelegt werden. 

Für eine Art der Gattung (C. cyprium Ky.) wurde mit Polyploidie 
parallel gehender Halophytismus aufgezeigt. 
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Im Vergleich der Untersuchungsergebnisse von C. persicum Muu. 
als Urform der gartnerischen Kultur-Cyclamen mit je einer älteren und 
jüngeren Zuchtrasse wurde erwiesen, daß bei der ziichterischen Bear- 
beitung des C. persicum Muu. für desseu allmähliche Umwandlung in 
die heutigen Gigasrassen eine weitgehende Polyploidisierung die Ur- 
sache darstellt. 

Es wurde hiermit der Weg fiir die weitere cytologische Durcharbeitung 
des Zuchtproblems bei C. persicum aufgezeigt. 

Endlich beweist diese Arbeit, daß bei Schaffung der Monographie 
einer Pflanzengattung — wie in diesem Falle der Cyclamen — die botani- 
sche Systematik der verständnisvollen engen Zusammenarbeit mit der 
Cytologie bedarf, um zu einem tatsächlich brauchbaren und abschließen- 


den Endergebnis zu gelangen. 
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GAMETEN- UND AUXOSPORENBILDUNG VON SYNEDRA ULNA 
IM VERGLEICH MIT ANDEREN PENNATEN DIATOMEEN. 


Von 
LOTHAR GEITLER 
(Wien). 
Mit 6 Textabbildungen (30 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 30. November 1939.) 


Übersicht. 

Die Auxosporenbildung der pennaten Diatomeen ist in der Regel 
das Ergebnis eines Sexualaktes: Die Auxosporen entstehen durch Heran- 
wachsen oder durch Keimung (CHOLNOKY 1927a, 1929) der Zygoten. 
Wie seit den grundlegenden Untersuchungen KARsTEns (besonders 1912) 
bekannt ist und seither wiederholt bestätigt wurde (CHoLNOKY 1927, 
1928a, 1929, 1933, GEITLER 1927a, b, 1928a, 1932), erfolgt bei der 
Gametenbildung die Reduktionsteilung, die pennaten Diatomeen sind 
also Diplonten. Von den vier Gonenkernen gehen meist zwei zugrunde, 
es entstehen dann aus einer Mutterzelle zwei Gameten, oder seltener 
entwickelt sich nur ein Gonenkern, eine Mutterzelle bildet dann einen 
einzigen Gameten (vgl. die Tabelle bei GEITLER 1932). Die Entwick- 
lung aller vier Gameten scheint durch PAscHEr bei einer Nitzschia-Art 
beobachtet worden zu sein; allerdings konnte keine Kopulation und 
Auxosporenbildung nachgewiesen werden, so daß dieses bisher einzig 
dastehende Verhalten noch näherer Untersuchung bedarf. 

Die Kopulation spielt sich typisch in der Weise ab, daß die Gameten- 
mutterzellen sich aneinander legen, unter Aufklappen der Schalen Kopu- 
lationsgallerte oder -schläuche bilden und die Gameten zueinander 
treten lassen. Soweit experimentell festgestellt oder an natürlichen 
Klonen geprüft, sind die Mutterzellen zwittrig oder phänotypisch sexuell 
determiniert; auf keinen Fall liegt diplogenotypische Geschlechts- 
bestimmung vor (GEITLER 1932). Die Gameten sind morphologisch 
isogam, aber manchmal typisch physiologisch anisogam; doch muß 
letzteres Verhalten nicht als Ausdruck verschiedener sexueller Kon- 
stitution bewertet werden, sondern läßt sich als rein physiologische 
Erscheinung (Altersunterschiede, Gallertquellung) auffassen; dies gilt 
auch für extreme Fälle der Bildung von Wander- und Ruhegameten 
(GEITLER 1928a, 1932). 

Die Kopulation erfolgt in allen genauer untersuchten Fällen als 
Fremdbefruchtung. Über Automixis liegen nur vier Angaben vor, die 
jedoch nicht einwandfrei analysiert sind; im einen Fall (Achnanthes 
subsessilis, KARSTEN 1897) sollen die Gameten einer Mutterzelle miteinan- 
der kopulieren; in den anderen Fällen scheint es, daß die Gameten- 
Cytokinese unterbleibt und die Gametenkerne im ungeteilten Proto- 
plasten verschmelzen (dies wurde am wahrscheinlichsten für Amphora 
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Normani gemacht, GEITLER 1928b), während für Libellus constrictus 
und Synedra affin.s keine genügenden cytologischen Grundlagen vor- 
handen sind (vgl. auch weiter unten). Im besonderen könnte die Auxo- 
sporenbildung von Synedra affinis nach Karsrens Beschreibung auch 
als Apomixis gedeutet werden (für bestimmte Rassen von Cocconeis 
placentula ist Apomixis sicher nachgewiesen). 

Die Untersuchung von Synedra ulna liefert in dieser Hinsicht neue 
Gesichtspunkte. Diese Form ist auch deshalb von Interesse, weil es 
sich um eine raphelose, also im gewöhnlichen Sinn unbewegliche Diatomee 
handelt, für die Fremdbefruchtung ausgeschlossen schien (vgl. KARSTEN 
1897), und weil für die Gruppe der Araphidineen überhaupt keine ein- 
gehenden Angaben über Auxosporenbildung vorliegen; bei den meisten 
Arten wurden die Auxosporen noch nicht aufgefunden. 


Außenbedingungen und Auxosporenbildung; Formwechsel. 

Das Untersuchungsmaterial stammte aus einem hölzernen Brunnen- 
trog in Altmünster am Traunsee, wo die Art als Aufwuchs auf Cladophora, 
Tribonema und Microspora im Juli und August in großen Mengen auf- 
trat. Die Wassertemperatur stieg auch an heißen Tagen nicht über 
12°C. Die Untersuchung erfolgte teils am lebenden Material in unmittel- 
barer Nähe des Standortes, teils wurde an Ort und Stelle in Alkohol- 
Eisessig oder in 70%igem Alkohol fixiert und später in Essigkarmin 
untersucht. Sofortige Untersuchung bzw. Fixierung ist nötig, da die 
Gameten gegenüber Schädigungen sehr empfindlich sind. 

Die Auxosporenbildung erfolgte nur an bestimmten Stellen und zu 
bestimmten Zeiten. So fanden sich in unmittelbarer Nähe des einlaufenden 
Wasserstrahls im lebhaft bewegten Wasser nur vegetative Zellen, die zu 
vielen beisammen die bekannten Bewüchse bildeten (die Zellen sitzen auf 
Gallertpolstern mit dem einen Ende fest; vgl. CmoLnoky 1928b). In 
diesen sich lebhaft teilenden Zellansammlungen traten niemals Auxo- 
sporen auf. Die Auxosporenbildung erfolgte vielmehr ausnahmslos an 
Stellen geringster Wasserbewegung, dort aber in reichlicher Menge nur 
nach Regengüssen. Diese Feststellung ließ sich während einer Schön- 
wetterperiode dreimal machen. Jedesmal war 24-36 Stunden nach 
Regenbeginn massenweise Gametenbildung, nach 48 Stunden reichliche 
Auxosporenbildung zu beobachten. Die Auxosporenbildung ergreift in 
der Regel ganze Büschel; nach Ausschlüpfen der Auxosporen kann man 
bis zu 60-zellige Gruppen ‚entleert‘‘ antreffen, die geöffneten Schalen 
bleiben noch eine Zeitlang an der basalen Gallerte haften. Vereinzelt 
treten Auxosporen auch zu anderen Zeiten auf. 

Die näheren Ursachen der Auslösung der Gametenbildung lassen 
sich nach diesen rohen Beobachtungen nicht feststellen; es ist aber 
klar, daß eine Abhängigkeit von den Außenbedingungen überhaupt 
besteht, wie dies für andere Diatomeen auch experimentell festgestellt 
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wurde (CHOLNOKY 1928a, GEITLER 1930, 1932, SCHREIBER 1931). Aller- 
dings zeigt sich auch bei Synedra, daß die Auslösung nur an Zellen 
einer bestimmten Größenordnung möglich ist, daß also das durch die 
Zellgröße bestimmte „innere Milieu“ der übergeordnete Faktor ist: 
Nur Zellen von 130—180 x (meist 150—180 u) Länge treten in die 
Gametenbildung ein, während weder kleinere (minimal 120 y lange) 
noch größere (maximal 360 u lange) jemals Gameten bilden. 

Die gesamte Größenvariation (120—360 u) ist geringer als die bei 
Husrepr für die typische Art angegebene (50—350 u). In Analogie zu 
anderen eingehend analysierten Fällen muß angenommen werden, daß 
diese der Diagnose zugrunde liegende Größenangabe sich auf Popula- 
tionen bezieht, die zwei Rassen enthalten (GEITLER 1932). Im übrigen 
stimmt die untersuchte Form mit der von Husteor als Typus ange- 
sehenen in der Schalenform und der Streifung gut überein (Abb. 2e, 
4b, 6g). Nach Husrepr sind 8—12 transapikale Streifen in 10 y vor- 
handen, ich fand als Gesamtvariation 9—13 Streifen in 10 u. Dabei 
ist zu beachten, daß sich der Streifenabstand mit dem Kleinerwerden 
der Zellen im Laufe der Entwicklung gesetzmäßig ändert, und zwar 
derart, daß der Wert von 9—10 Streifen in 10 x auf 12—13 steigt. Damit 
erweist sich auch für Synedra die früher an zahlreichen anderen Formen 
gefundene Gesetzmäßigkeit als gültig, daß die Größe der Zeichnungs- 
elemente etwas, aber nicht im gleichen Maß wie die Gesamtgröße der Zelle 
abnimmt. Ebenso zeigt auch Synedra, daß die Pervalvar- und Trans- 
apikalachse viel weniger als die Transapikalachse verkürzt werden, und 
daß sich der Schalenumriß verändert. Die kleinen Zellen sind somit 
nicht einfach geometrische Verkleinerungen großer (GEITLER 1932). 


Koloniebildung. 

Als Kolonie im eigentlichen Sinn ist eine aus einer Zelle entstandene 
Zellansammlung zu bezeichnen. Es wird wohl meist angenommen, daß 
bei Synedra ein Büschel von Zellen, also eine auf gemeinsamem Gallert- 
polster befestigte strahlige Gruppe, eine Kolonie ist. In Wirklichkeit 
trifft dies wenigstens für das untersuchte Material nicht zu: Die Zell- 
büschel bestehen meist aus verschieden langen, also nicht näher mit- 
einander verwandten Zellen bzw. deren Abkömmlingen, sind also Misch- 
kolonien, die aus verschiedenen Zellen hervorgegangen sind. 

Die Art des Bewuchses hängt zum Teil von der Beweglichkeit der 
wachsenden Unterlage ab (CHOLNOKY 1928b). Doch betont CHOLNOKY 
gerade für Synedra, daß sie im Vergleich zu Gomphonema und anderen 
gestielten Formen unempfindlich gegenüber Verschiebungen des Sub- 
strats ist, d. h. daß ihre Basalgallerte gewissermaßen regeneriert, wenn 
sie durch Wachstum des Wirtsfadens gezerrt wird. 

Jedenfalls zeigt sich für Synedra, daß die Abkömmlinge einer Zelle 
nicht beisammenbleiben, wie sie entstanden sind, sondern daß passive, 
36 
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aber sicher auch aktive, durch Gallertausscheidung hervorgerufene 
Lageveranderungen eintreten. Schon die bezeichnende dreidimensionale 
Biischelform setzt eine aktive Verschiebung voraus; andernfalls wiirden 
die Tochterzellen und ihre Nachkommen bandartig beisammenbleiben. 
Eben diese Verschiebungen sind die Voraussetzung fiir die Fremdbe- 
fruchtung, die bei Synedra tatsächlich vorkommt. 


Cytologie. 

Die vegetative Zelle enthält zwei groBe, den Schalen anliegende 
Plattenchromatophoren. Bei der Bildung der Gameten, die zu zweien 
in einer Mutterzelle entstehen, unterblieb die Chromatophorenteilung, die 
Gameten erhalten also je einen Chromatophor, die Zygoten enthalten 
wieder zwei Chromatophoren. 

Der den Raumverhältnissen in der langgestreckten Zelle entsprechend 
langliche Zellkern zeigt den fiir die meisten Diatomeen bezeichnen- 
den scheinbar „körnigen‘ Bau, d.h. enthält nach Art der T'radescan- 
tia-Kerne entspiralisierte Chromonemata (Bilder bei GEITLER 1937). 
Heterochromatin ist nicht vorhanden. In der Telophase werden vier 
primäre Nukleolen gebildet, die’ jedoch meist zu drei, zwei oder auch 
einen Nukleolus zusammenflieBen. Aus der konstanten Zahl, Größe 
und spiegelbildlichen Anordnung in Tochterkernen ist zu schließen, daß 
Nukleolen-kondensierende (SAT-)Chromosomen vorhanden sind (Abb. 6f). 

Die Mitose ist, wie bei allen bisher untersuchten Diatomeen, eine 
typische Zentralspindelmitose, die jedoch infolge ihrer geringen Größe 
eine nähere Analyse unmöglich macht (vgl. GEMEINHARDT, dessen aus 
der Ungunst des Objekts entspringende abwegige Vorstellungen BELAR 
richtig gestellt hat +). Ebenso unergiebig ist die Verfolgung der Meiose — 
es läßt sich kaum mehr als die „Synapsis‘“, Diakinese und die Spindeln 
beobachten —, um so mehr als für günstigere Objekte eingehende Beob- 
achtungen vorhanden sind (z. B. Karsten 1912 für Surirella, GEITLER 
1927 fiir Cymbella lanceolata, CHOLNOKY 1933 für andere C'ymbella-Arten?). 


Bildung der Gameten, Zygoten und Auxosporen. 

Die Gameten- und Zygotenbildung erfordert im Hinblick auf die 
Schwierigkeit der Beobachtung und die im Schrifttum vorhandenen 
irrtümlichen oder zweifelhaften Angaben eine etwas breitere Darstellung. 
Die Verfolgung des Ablaufs im Leben kann, da die Kernverhältnisse 
dabei nicht klar werden, nur von beschränktem Wert sein; dennoch ist 
sie als Grundlage der Deutung der Fixierungsbilder unentbehrlich. 

1 Das von GEMEINHARDT behauptete sekundäre Wachstum ausgebildeter 
Schalen wurde von Hustept endgültig widerlegt. Auf beides braucht nicht weitei 


eingegangen zu werden. 
2 Eine allen Ansprüchen genügende Bearbeitung der Diatomeen-Meiose steht 


allerdings noch aus. 
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Im Fall von Synedra ulna ergibt die Lebendbeobachtung zunächst 
als bemerkenswerte Einzelheit, daB zu Beginn der Gametenbildung 
und noch vor dem Klaffen der Schalen kontraktile Vakuolen auftreten. 
In der Regel sind am einen Ende der Zelle zwei, manchmal aber auch 
drei kontraktile Vakuolen vorhanden (Abb. 5b). Die Pulsation erfolgt 
auffallend langsam (Amplitude 1*/, bis 2 Min.) und nicht sehr regelmäßig. 
Doch kann dies bereits der Ausdruck einer Schädigung infolge der Ent- 
nahme aus dem kalten Fließwasser und der Untersuchung bei sommer- 
licher Zimmertemperatur sein. Obwohl mit der Untersuchung 5 Min. 
nach der Entnahme begonnen und das Material gekühlt wurde, machten 
sich doch fast immer Veränderungen bemerkbar, die besonders nach 
Aufklappen der Schalen in den sich ausbildenden und ausgebildeten 
Gameten (Abb. 1) auffallend wurden. In diesen sind meist zwei kon- 
traktile Vakuolen sichtbar, die aber sehr unregelmäßig pulsieren; auch 
verändert sich der Ort ihrer Entstehung während der Beobachtung, 
und das an sich sehr grobschaumige Plasma wird immer vakuolenreicher, 
wobei sich das Volumen — manchmal ruckweise — vergrößert; mit- 
unter platzen auch die Gameten. Diese große Empfindlichkeit, die bei 
Diatomeengameten allgemein, in diesem Fall gesteigert vorhanden ist, 
hängt wohl mit ihrer Nacktheit zusammen. Die Gameten lösen sich 
sehr leicht von den Mutterschalen ab und treiben dann abgekugelt frei 
im Wasser. Gallerte ließ sich auf keine Art nachweisen; es ist aber an- 
zunehmen, daß die wohl spurenweise vorhandene, sehr dünnflüssige 
Gallerte während der Beobachtung vollends verquillt. Das Fehlen 
einer festen, die Gameten einhüllenden Kopulationsgallerte, die sonst 
typisch vorhanden ist, ist für das Verständnis der Kopulation von 
Bedeutung (vgl. weiter unten!). 

Das erste äußerlich auffallende Anzeichen der Gametenbildung ist 
die Zweiteilung des Protoplasten, wobei die Tochterprotoplasten wie 
bei einer vegetativen Teilung entstehen, jedoch keine Chromatophoren- 
teilung durchmachen und keine Tochterschalen bilden (Abb. 2b). Die 
Tochterprotoplasten kontrahieren sich unter Aufklappen der Schalen 
am apikalen Pol, wobei sich der Chromatophor in Falten legt (Abb. 1). 
Die Kontraktion erfolgt infolge Raummangels fast immer unter gegen- 
seitiger Verschiebung, so daß von den beiden Gameten der eine mehr 
polwärts, der andere mehr basalwärts zu liegen kommt (Abb. 1,2f); 
nur ausnahmsweise weichen die Gameten seitlich aus und liegen dann 
bei Betrachtung der Gürtelseite teilweise in Deckung (Abb. 3a). Mit 
der Kontraktion ist immer ein seitliches Hervortreten über den Schalen- 
rand verbunden (Abb. 1, rechts). 

“1 Das Vorkommen von kontraktilen Vakuolen bei pennaten Diatomeen 
wurde erst einmal, und zwar in wahrscheinlich als Gameten anzusprechenden 
Protoplasten einer Nitzschia-Art beobachtet (PascHER). Mit PascuEr läßt sich 
annehmen, daß es sich um den Rest der ehemals vorhandenen monadoiden Organi- 
sation handelt; bei den Centrales kommen bekanntlich noch Schwärmer vor. 
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Die Beobachtung der Kopulation im Leben gelang trotz reichlichen 
Materials und wiederholter Untersuchung niemals. Es ist sicher, daB dies 
an der großen Empfindlichkeit der Gameten liegt. Selbst bei viel weniger 
empfindlichen Arten ist die Beobachtung der Gametenverschmelzung 
nur in situ auf Agarplatten möglich (GeitLer 1932). Dieser Umstand 
hat zweifellos bewirkt, daß der typische Kopulationsablauf oft verkannt 
wurde bzw. steckengebliebene und abnorme Ab- 
läufe als normale beschrieben wurden (hierher 
ist das alte Bild Karstens, das auch in die 
neueste Auflage von STRASBURGERs Lehrbuch als 
Fig. 345 übernommen wurde, zu rechnen, ferner 
die Darstellung Meyers 1929 und, bei Fehlen 
weiterer Belege, die Fig. 33 bei CHOLNOKY 1933; 
denn in diesen Fällen entstehen, wie sich aus 
der Lage der Zygoten ergibt, zweifellos Wander- 
und Ruhegameten in der von mir für Gomphonema 
geschilderten Weise). 

Im Leben sieht man weiterhin lose an den 
Schalen haftende, größere Protoplasten mit zwei 
Chromatöphoren, die also offenbar Zygoten dar- 
stellen. Sie liegen einzeln oder zu zweien in einer 
Mutterzelle, lösen sich aber sehr leicht ab, da 
sie nur mittels einer sehr zarten Gallerte an 
Abb. 1. Gametenhildung, den Schalen befestigt sind (Abb. 3e); die dünne 
nach dem Leben. Links: Öberflächenkontur der Gallerte zeigt auffallend 
san Lane ét € an starke Lichtbrechung, so daB Verkieselung zu 
ae cine iconic im vermuten ist. Völlig abgerundete Zygoten be- 

dem Gameten. sitzen eine deutliche Pektinmembran; sie wird 
beim Auswachsen der Auxosporen gesprengt und 
bildet zwei polare Kappen; die Auxosporenentwicklung beginnt also, wie 
dies CHOLNOKY für andere Fälle festgestellt hat, mit einem Keimungs- 
vorgang. Diese Membran ist übrigens die einzige, die sich mit Farb- 
stoffen entsprechend färben läßt, während sowohl die Basalgallerte 
vegetativer Zellen, wie die hypothetische Kopulationsgallerte und die 
Befestigungsgallerte der Zygoten offenbar nicht aus Pektin bestehen 
(vgl. auch GEMEINHARDT). 

Die fertiggestellten Auxosporen, die bei der Präparation fast immer 
aus den Mutterschalen herausfallen, sind + verbogen, der Mittelteil 
ist unregelmäßig angeschwollen (Abb. 5a, 6a, c). Dementsprechend 
zeigen auch die Erstlingszellen besondere Formen, die sich erst im Laufe 
der Teilungen allmählich ausgleichen. 

Auffallend häufig kommen dreipolige Auxosporen vor (Abb. 6b, d). 
Aus ihnen entstandene dreipolige vegetative Zellen wurden aber nicht 
beobachtet und sind vielleicht aus mechanischen Gründen nicht lebens- 











von Synedra ulna im Vergleich mit anderen pennaten Diatomeen. 557 


fahig; bei anderen Arten mit weniger langen Zellen kommen dagegen 
dreipolige vegetative Zellen vor (vgl. Fragilaria pinnata ,,var. trigona“ 
und Fr. construens „var. exigua“ bei Hustept). Für die mit Synedra 
verwandte Gattung Centronella ist dagegen die Dreipoligkeit, welche für 
die typisch zygomorphen pennaten Diatomeen eine gänzlich ungewohnte 
Symmetrieveränderung darstellt, zum Gattungsmerkmal geworden 1. 





























Abb.2. a Mutterzelle in später II. Teloph : jede Spindel hat einen sich rekonstruierenden 
und einen pyknotischen Kern gebildet (gepunktet die beiden Chromatophoren). b Mutter- 
zelle nach der Plasmateilung: in jedem — zukünftigen — Gameten ein Kern und ein pyk- 
notischer Körper. c Mutterzelle mit auffallend ungleich kontrahierten Gameten. d Mittel- 
stück einer Mutterzelle wie in a. e, f Mutterzellpaar: die beiden in Wirklichkeit übereinander 
liegenden und sich deckenden Zellen sind der Deutlichkeit halber nebeneinander gezeichnet; 
in e haften die Gameten noch mit breiter Fläche den Schalen an, in f sind sie fast völlig 
losgelöst. — 70 %iger Alkohol, Essigkarmin; in c, e, f sind außer den Kernen auch das 
schaumige Plasma und die gefalteten Chromatophoren dargestellt. 





Die Untersuchung fixierten Materials ergibt, daß als erstes Anzeichen 
der Gametenbildung die Meiose abläuft, die, wie überall, unter zwei- 
maliger Spindelbildung vier Gonenkerne liefert. Die Spindeln stehen im 
Unterschied zu den Mitosen wenig geneigt zur Apikalachse. Die Inter- 
kinesekerne und die Spindeln der II. Teilung liegen daher in der Längs- 
richtung der Zelle stark verschoben (Abb. 2a, b, d). In der II. Telophase 


1 Die Ursachen für die Entstehung dreipoliger Auxosporen konnten nicht 
geklärt werden. Da sie zwei Chromatophoren und zwei Kerne enthalten, sind sie 
wahrscheinlich nicht, wie man zunächst annehmen könnte, aus triploiden Zygoten 
entstanden. — Durch Verschmelzung von drei Gameten entstandene Zygoten 
kommen übrigens bei Synedra vor (vgl. Abb. 5c und den späteren Text). 
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wird je eine Tochterplatte — entsprechend dem Zentralspindeltypus 
handelt es sich eigentlich um Tochterringe — nicht rekonstruiert, ihre 
Chromosomen bleiben unaufgelockert und ohne Kernwandbildung bei- 
sammen und verklumpen zu einem pyknotischen Kérper. Die Meiose 
liefert also, wie auch in anderen Fällen, zwei funktionsfähige und zwei 
sog. Kleinkerne. Die Kleinkerne und damit auch die Gametenkerne 
sind bei Synedra, wie wohl in den meisten Fallen, nicht Tochter-, sondern 
Enkelkerne. Nur fiir Anomoeoneis sculpta liegt eine Angabe CHoLNOKYs 
(1928a) vor, derzufolge die Kleirkerne nicht aus zwei Spindeln, sondern 
aus einer Spindel der II. Teilung hervorgehen; hier fallt also die Ent- 
scheidung über Pyknose oder Weiterentwicklung schon in der I. Telo- 
phase. Das gleiche spielt sich regelmäBig bei Formen wie Cocconeis 
ab, die je Mutterzelle nur einen Gameten bilden; es ist hier immer die der 
Raphenschale genäherte Tochterplatte der I. Teilung, welche als zu- 
grunde gehender „Richtungskörper‘‘ ausgeschieden wird. Auch für 
Synedra und andere Fälle läßt sich annehmen, daß die Ursache für das 
Pyknotischwerden darin liegt, daß die betreffende Tochterplatte an der 
Wand zu liegen kommt, also einen zu geringen Plasmabereich zur Ver- 
fügung hat, um sich weiterentwickeln zu können!. Tatsächlich liegen 
die Kleinkerne, auch in den späteren Stadien, fast immer streng peripher 
(was in den Abbildungen nicht zum Ausdruck kommt). Bei Anomoeoneis 
gelangen offenbar bereits die Tochterplatten der I. Teilung in physio- 
logisch ungleichwertiges plasmatisches Milieu; die eine der homöo- 
typischen Spindeln entwickelt sich der Wand anliegend, ist kleiner 
(„rudimentär‘‘) als die normale andere Spindel und führt nur mit Mühe 
die Anaphase durch (vgl. CHOLNOKY 1928a). 

Nach Abschluß der Meiose erfolgt die Cytokinese, deren Teilungs- 
ebene, wie erwähnt, die gleiche wie im Fall der vegetativen Teilung 
ist, so daß die Gametenprotoplasten zunächst wie vegetative Tochter- 
zellen nebeneinander liegen. Dies gilt zweifellos, trotz einiger älterer 
gegenteiligen Angaben, für alle Diatomeen; wo die fertiggestellten 
Gameten anders liegen, treten sekundäre Verschiebungen ein, also auch 
bei der häufigsten Anordnung, die dadurch zustande kommt, daß die 
Gameten sich in apikaler Richtung nebeneinander lagern, so daß eine 
abgelaufene Querteilung vorgetäuscht wird (Naviculeen u. a.). Bei 
Synedra geht die Umorientierung nicht so weit, die Gameten nehmen 
vielmehr eine Kompromißstellung zwischen ursprünglicher Lage und 
der sonst üblichen Drehung um 90° ein (Abb. 1 links, 2f, 3b—e). Dies 
hängt damit zusammen, daß zwar die gewöhnliche Kontraktion der 
Gameten unter Aufsprengen der Schalen erfolgt, daß aber keine beengende 


1 Es würden also mutatis mutandis ähnliche Verhältnisse wie bei der ersten 
Pollenkornteilung der Angiospermen herrschen, wo die der Wand genäberte Tochter- 
platte zwar nicht zugrunde geht, aber sich zu dem kernsaftarmen generativen 
Kern entwickelt, der sich auffallend vom kernsaftreichen vegetativen Kern unter- 
scheidet (GEITLER 1935). 
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Kopulationsgallerte gebildet wird, die zu möglichster Raumausniitzung 
zwingt; andererseits ist aber eine gewisse Raumbeengung doch vor- 
handen, welche die erwähnte teilweise Verschiebung der Gameten in 
der Längsrichtung nach sich zieht. Nur ausnahmsweise überschieben 
sich die Gameten (Abb. 3a) oder liegen in gleicher Höhe (Abb. 2c; 
aus Abb. 4a, die bereits die Zygoten darstellt, läBt sich diese Lage 


m 























Abb. 3. a Mutterzelle mit zwei Gameten, die teilweise in Deckung liegen. b Mutterzelle 

mit zwei eben entstandenen Zygoten, in Deckung die zweite (leere) Partnerzelle. c Mutter- 

zelle mit einer jungen Zygote und einem Gameten, d ebenso, Zygote etwas älter, bereits 

kontrahiert, mit fester Pektinmembran (in c wurde erst die zarte ,, Befruchtungsmembran“ 

ausgeschieden, in b fehlt noch eine deutliche Haut). e Mutterzelle mit zwei fertiggestellten 
Zygoten. — 70 %iger Alkohol, Essigkarmin. 


rekonstruieren). Es kommt aber noch ein weiterer, für Synedra be- 
zeichnender Umstand hinzu: Die Gameten lösen sich vor der Befruchtung 
nicht ganz von den Schalen ab, sondern bleiben einseitig an ihnen haften 
(Abb. 2c, e, f, 3a). Auch dies ist eine Folge der fehlenden Kopulations- 
gallerte; in anderen Fällen entsteht ja aus der Pektinmembran der 
Schalen Gallerte, welche die Gameten von den Schalen isoliert (LIEBISCH). 

Ein ausgeprägtes Präkopulationsstadium fehlt also bei Synedra. 
Bei der Kopulation selbst entläßt von zwei Mutterzellen, deren Gameten 
nach Aufklappen der Schalen in unmittelbare Nähe gelangten, die eine 
ihre Gameten, während die der anderen am Ort bleiben und von den aus- 
getretenen Gameten befruchtet werden. Abb. 2e, f zeigt zwei solche Mutter- 
zellen, die unmittelbar vor der Kopulation der Gameten stehen; Abb. 3b 
stellt ein Mutterzellpaar unmittelbar nach der Vereinigung der Gameten 
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dar; in dem auf Abb. 3c und d dargestellten Fällen hat nur der eine 
Gamet kopuliert 1. 

Nach der Kopulation wird die schon bei der Lebenduntersuchung 
erwähnte zarte, wahrscheinlich verkieselte Gallerte abgeschieden ; 
innerhalb dieser zieht sich der Verschmelzungsprotoplast unter starker 
lokaler Vakuolisierung von der Schale zurück; in den Bildern erscheinen 
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Abb. 4. a Mutterzelle mit zwei fertiggestellten Zygoten, die infolge des Gegeniiberliegens der 
Ruhegameten mit verkiebter Gallerte entstanden sind. b Mutterzelle mit zwei zu Auxo- 
sporen auswachsenden Zygoten, die linke in Profilstellung, die rechte im Flächenbild (die 
Schalen der Mutterzellen haben sich bei der Präparation gegeneinander verdreht). c junge 
automatische Zygote, d, e etwas ältere automiktische Zygoten. — 70%iger Alkohol, 
Essigkarmin. 


an dieser Stelle Plasma,,faden“, die in Wirklichkeit Vakuolenwände 
sind. Innerhalb des von Schale und Giirtelband eingenommenen 
Raumes bleibt schlieBlich nur Gallerte zurück, während der daraus 
hervorquellende Protoplast sich abrundet, eine Wand bildet und damit 
zur reifen Zygote wird. Das Volumen der Zygote ist im Vergleich zu 
dem der Gameten klein, da das Zygotenplasma fast vakuolenfrei ge- 
worden ist (Abb. 3b—e, 4a, b). Einen Sonderfall stellt Abb. 4a dar: 
Hier standen die Ruhegameten einander gegenüber, die ,, Befruchtungs- 
membranen“ stoBen daher in der Mitte zwischen den Zygoten zusammen. 

1 Vgl. auch die Abbildung 1d der vorl. Mittlg. (Ber. dtsch. bot. Ges. 1940), 


wo zwei Gameten eben die Zygote gebildet haben, während die anderen beiden noch 
unverschmolzen neben — bzw. übereinander — liegen. 
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Die Gametenkerne lagern sich allgemein 
aneinander, bleiben aber zunächst noch 
unverschmolzen. 

Der geschilderte Kopulationsverlauf 
wird dadurch bewiesen, daß normaler- 
weise eine Mutterzelle zwei Zygoten ent- 
hält, daß also, da immer zwei Gameten 
je Mutterzelle gebildet werden, zwei Ga- 
meten übergetreten sein müssen. Mitunter 
sieht man in einer Mutterzelle der einen 
Schale eine Zygote, der anderen einen Ga- 
meten anhaften (Abb. 3c, d); es muß also 
ein Gamet hinzugetreten sein, während 
der zweite Wandergamet die Kopulation 
nicht ausführen konnte. An eben gebil- 
deten verschmolzenen Protoplasten kann 
man außerhalb der Ebene, in der die Ruhe- 
gameten liegen, die hinzugetretenen Ga- 
meten bzw. ihre Kerne erkennen (Abb.3b). 
Der Einwand, daß Fremdbefruchtung des- 
halb nicht möglich ist, weil Tochterzellen 
sich mit den Schalen berühren, also eine 
Vereinigung der Inhalte ausgeschlossen ist, 
wird dadurch hinfällig, daß in vielen Fällen 
sicher nachweisbar ist, daß die Partner 
nicht Schwesterzellen sind (Abb. 2e, f, 3b); 
außerdem können sich wohl auch Schwe- 
sterzellen beim Aufklappen der Schalen 
derart übereinander legen, daß Kopulation 
möglich ist. Erleichternd wirkt auf jeden 
Fall der Umstand, daß der eine Zellpol 
mittels der basalen Gallerte festgelegt ist, 
so daß eine ‚‚Fernanlockung‘‘, wie sie bei 
den mittels Raphe beweglichen Formen 
vorkommt, entfallen kann !. 

Einen indirekten Beweis für das Vor- 
kommen von Fremdbefruchtung bilden 
die ausnahmsweise erfolgenden automik- 
tischen Kopulationen, die ein anderes 


befruchtung nur an einem sehr reichlichen Ma- 
terial gelingt, da auch bei schonendster Präpara- 
tion die Verbindung der Schalen einer Mutterzelle 
leicht gelockert wird, so daß sich dann ihre Zu- 
sammengehörigkeit und die der Auxosporen 
nicht mehr feststellen läßt. 














Abb. 5. a fertiggestellte Auxospore 
in Gürtelansicht. b drei kontraktile 
Vakuolen im oberen Ende einer 
vor der Gametenbildung stehenden 
Zelle. c ,triploide“, d „tetraploide“ 
Zygote (d noch vor der Membran- 
bildung). — a, b nach dem Leben, 
c,d 70%iger Alkohol, Essigkarmin. 












Ergebnis hervorbringen: in einer Mutterzelle entsteht in diesem Fall 
nur eine Zygote, die aber an beiden Schalen befestigt ist (Abb. 4c—e). 
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Abb. 6. a heranwachsende Auxospore. b fertiggestellte dreipolige Auxospore. c mittlere 
Teile fertiggestellter Auxosporen. d, e junge dreipolige Auxosporen. f je zwei Tochterkerne 
vegetativer Zellen mit ihren Nukleolen. ¢ Querstreifen nahe der Schalenmitte einer kleinen 
und einer großen Zelle. d—f nach dem En die anderen 70%iger Alkohol, Essigkarmin. 


Daneben wurden in zwei Fällen Zygoten beobachtet, die offenbar 
ihre Entstehung der Verschmelzung von mehr als zwei Gameten 
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verdanken: auf Abb. 5d sieht man eine noch nicht ganz reife Zygote, 
die zwei normale Kerne, aber statt zweier Kleinkerne deren sechs ent- 
hält, während in dem auf Abb. c dargestellten Fall neben den normalen 
Kernen vier Kleinkerne vorhanden sind. Es scheint also, daß im ersten 
Fall vier, im anderen drei Gameten miteinander verschmolzen sind; 
bemerkenswert ist dabei, daß von den vier bzw. drei Gametenkernen 
zwei bzw. einer nachträglich zu Kleinkernen degeneriert sind. Diese 
Zygoten sind also nicht im gewöhnlichen Sinn triploid oder tetraploid, 
sondern enthalten nur die drei- oder vierfache Plasmamenge!. Ob aus 
ihnen die früher beschriebenen dreipoligen Auxosporen hervorgehen, 
konnte nicht sicher entschieden werden; sie enthalten nämlich nur zwei 
Chromatophoren, wobei es ungewiß bleibt, ob von Anfang an nur zwei 
vorhanden waren, oder ob ein Chromatophor resorbiert wurde; auch 
sind in den Stadien, wo die Dreipoligkeit deutlich erkennbar wird, die 
Kleinkerne nicht mehr sicher nachweisbar. 


Über das Auswachsen der normalen Auxosporen aus den Zygoten 
wurde schon früher das wesentliche mitgeteilt. Hier ist nachzutragen, 
daß in den fertiggestellten Auxosporen die Kerne, wie auch sonst, immer 
verschmolzen sind. 


Besprechung. 

Nach der hier gegebenen vollständigen Schilderung des Kopulations- 
ablaufs erscheinen die Befunde Karstens (1897) an Synedra affinis 
ohne weiteres verständlich. Nach KARSTEN soll die Auxosporenbildung 
mit einer gewöhnlichen vegetativen Teilung beginnen, bei der jedoch 
keine Tochterschalen entstehen; die Tochterprotoplasten sollen dann 
unmittelbar zu Auxosporen heranwachsen, in welchen ein Kern bald 
mit zwei Nukleolen, bald mit einem Nukleolus auftritt, oder bei einer 
etwas abweichend aussehenden Form sollen auch zwei Kerne auftreten. 
KARSTEN nimmt an, daß die im Kern vorhandenen beiden Nukleolen 
später verschmelzen, und daß dies ein Rudiment einer autogamen Kopu- 
lation wäre, wofür spräche, daß manchmal auch zwei Kerne vorkämen, 
die miteinander verschmelzen. Daß Nukleolenverschmelzungen heut- 
zutage nicht als rudimentäre Kernfusionen aufgefaßt werden können, 
ist klar, ebenso daß eine der Meiose entsprechende Kernteilung nicht 
in einer Auxospore (die einer Zygote entspricht) ablaufen kann, und 
daß sie außerdem zwei Kernteilungen umfassen müßte. In Wirklich- 
keit ist die ,,vegetative Teilung ohne Schalenbildung‘ die auf die Meiose 
folgende Gametencytokinese, die vorangehende Meiose und die Klein- 
kerne wurden übersehen (so hat KARSTEN auch bei Cocconeis eine Teilung 
und einen Kleinkern übersehen). Die beiden von KARSTEN als heran- 
wachsende junge Auxosporen angesehenen Protoplasten sind die Gameten ; 
ihre Kopulation wurde nicht für möglich gehalten. Die gelegentlich 


1 Bei Cocconeis treten dagegen echte triploide Zygoten auf (GEITLER 1927b). 
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beobachteten zwei Kerne in den (wirklichen) Auxosporen sind die 
Gametenkerne, die später tatsächlich verschmelzen. Bestehen bleibt 
der Befund Karstens, daß in einer Mutterzelle zwei Auxosporen 
entstehen, überholt sind dagegen die Angaben über ihre Entwicklungs- 
geschichte!. 

Für das Problem der Geschlechtsdifferenzierung und -bestimmung 
bei den Diatomeen liefert Synedra ulna neues, wenn auch nicht end- 
gültig entscheidendes Material”. Während bei den bisher untersuchten 
Formen, die zwei Gameten bilden, diese entweder völlig gleichmäßig 
aufeinander zuwandern, wobei die Zygoten genau in der Mitte zwischen 
ihnen entstehen, oder bei anderen Formen typische Wander- und Ruhe- 
gameten ausgebildet werden, die Zygoten daher an der Stelle des Ruhe- 
gameten liegen, bildet bei Synedra im Normalfall eine Mutterzelle ent- 
weder zwei Wander- oder zwei Ruhegameten und beide Zygoten ent- 
stehen in einer Mutterzelle. Faßt man das Bewegungsverhalten als 
Ausdruck der sexuellen Konstitution auf (beweglicher Gamet = 4, 
unbeweglicher — 2), so liegen in den Fällen, wo eine Mutterzelle einen 
Wander- und einen Ruhegameten bildet, zwittrige Mutterzellen vor; 
im Fall von Synedra wären dagegen die Mutterzellen männlich oder 
weiblich bestimmt. Ist schon in jenen Fällen die Deutung nicht zwingend 
— das Kopulationsverhalten kann rein physiologisch durch Altersunter- 
schiede und dadurch gesteuerte Gallertquellung bedingt sein —, so 
wird sie bei Synedra vollends unsicher, da dann keine Kopulation der 
Gameten einer Mutterzelle vorkommen. könnte, es sei denn, daß man die 
automiktische Kopulation als abnorme Vereinigung, wie im Fall von 
drei- und vierfachen Verschmelzungen, auffaßt. 

Nach allem ist es wahrscheinlich, daß die im Normalfall ausge- 
prägte Aktivität bzw. Passivität der Synedra-Gameten kein Ausdruck 
der sexuellen Konstitution ist, sondern darauf beruht, daß die Gameten 
benachbarter Mutterzellen nicht gleichzeitig reifen: jene, die sich zuerst 
von den Schalen abheben, nehmen die Bewegung zuerst auf und treten 
zu den jüngeren, noch ruhenden über. Die Gameten einer Mutterzelle 
könnten nach dieser Annahme trotz gleichem Bewegungsverhalten auch 
verschiedene sexuelle Konstitution besitzen; doch bliebe es dabei unver- 
ständlich, weshalb nicht öfter Automixis vorkommt, und weshalb, 
wenn sie erfolgt, sie sich nicht zwischen abgelösten Gameten abspielt. 





1 Es ist allerdings möglich, daß sich Synedra affinis anders als ulna verhält; 
ausgeschlossen aber ist es, daß die Auxosporenbildung in der von KARSTEN ge- 
schilderten Weise erfolgt. Die Befunde Karstens könnten nur noch in der Weise 
gedeutet werden, daß Apomixis vorliegt, also diploide Gameten sich ,,partheno- 
genetisch‘ entwickeln, wie dies z. B. für Cocconeis nachgewiesen ist; in diesem Fall 
müßte aber angenommen werden, daß jene Form, in deren Auxosporen KARSTEN 
zwei Kerne sah, nicht in den Entwicklungszyklus von Synedra affinis gehört. 

2 Es ist nicht möglich, an dieser Stelle das gesamte Tatsachenmaterial zu er- 
örtern; hierfür sei auf meine ausführliche Darstellung (1932) verwiesen. 
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Die Hilfsannahme von Selbststerilitätsfaktoren wäre bei stark abge- 
leiteten Diplonten, wie sie die pennaten Diatomeen sind, an sich nicht 
unmöglich, ist aber völlig hypothetisch. 

Diese Erörterung kann nur zeigen, welche besonderen Komplika- 
tionen bei den Diatomeen herrschen, und wie unsicher daher manche 
gewohnlich verwendete Kriterien bei ihrer Anwendung auf diese Fille 
werden. Gegen ihre begründete Verwendung in anderen Fällen und 
gegen die Theorie der allgemeinen Bisexualität (HARTMANN und seine 
Schule) sagen die Befunde an Diatomeen natiirlich nichts aus; es ist 
nur vorläufig nicht ersichtlich, wie sie sich in die allgemeine Gesetz- 
lichkeit einordnen lassen. Die Voraussetzung für ein künftiges ver- 
tieftes Verständnis ist jedenfalls die Erkenntnis, daß an anderen Orga- 
nismen gewonnene Befunde nicht ohne weiteres auf die Verhältnisse 
der Diatomeen angewendet werden können. 


Zusammenfassung. 

Synedra ulna bildet aus festgehefteten Mutterzellen im Normalfall 
nach Fremdbefruchtung, seltener automiktisch, Auxosporen. Die Partner 
sind oft nicht näher miteinander verwandt, die sog. Kolonien sind in 
Wirklichkeit Mischkolonien. 

Die Auxosporenbildung erfolgt in deutlicher Beziehung zu den 
Außenbedingungen. 

Sie beginnt mit einer normalen Meiose; von den vier Gonenkernen 
werden zwei zu pyknotischen „Kleinkernen“. Die Entscheidung über 
Weiterentwicklung oder Pyknotischwerden fällt während der homöo- 
typischen Teilung; es läßt sich als allgemeine Hypothese annehmen, 
daß diese inäquale Kernteilung durch die Lage der Spindel bzw. der 
wandständigen Lage einer Tochterplatte bewirkt wird. 

Jede Mutterzelle bildet zwei Gameten; dabei treten polar gelagerte 
kontraktile Vakuolen auf. Im typischen Fall lösen sich die Gameten 
einer Mutterzelle ab und treten zu denen der anderen Partnerzelle über, 
in der dann die Zygoten gebildet werden; im Unterschied zu den anderen 
bisher bekannten Fällen bildet also eine Mutterzelle entweder Wander- 
oder Ruhegameten. Das verschiedene Bewegungsverhalten läßt sich nur 
gezwungen als Ausdruck einer verschiedenen sexuellen Konstitution 
auffassen; in Wirklichkeit dürften Altersunterschiede die Hauptrolle 
spielen. Im Fall der automiktischen Kopulation verhalten sich die 
Gameten physiologisch isogam. 

Die Zygoten sind mittels einer zarten, aber wahrscheinlich ver- 
kieselten Gallerte an den Mutterschalen befestigt; eine eigentliche 
Kopulationsgallerte fehlt. Unter Kontraktion bilden die Zygoten eine 
Pektinmembran aus, die beim Auswachsen zur Auxospore gesprengt 
wird; das Auxosporenwachstum beginnt also mit einem Keimungs- 
vorgang. 
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Manchmal kommen dreipolige Auxosporen vor, welche die für die 
verwandte Gattung Centronella bezeichnende abgeänderte Symmetrie 
aufweisen. 

Die Mitose ist, wie bei allen näher untersuchten Diatomeen, eine 
Zentralspindelmitose. Die bestimmte Zahl, Größe und Anordnung der 
Nukleolen in der Telophase machen es wahrscheinlich, daß SAT-Chromo- 
somen vorhanden sind. 
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(Aus der Abteilung Heil- und Gewürzpflanzen der Versuchs- und Forschungsanstalt 
in Geisenheim a. Rhein.) 
UBER DIE BLATTAUSSCHEIDUNGEN DES WERMUTS 
UND IHRE WIRKUNG AUF ANDERE PFLANZEN. 
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Hans Rosert BoDE 
(Geisenheim). 
Mit 5 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 16. Dezember 1939.) 


Einleitung. 

Zu den im einzelnen wenig erforschten Erscheinungen auf dem Gebiet 
der Ökologie der Pflanzen gehören die Art und das Ausmaß der Reaktion 
einer Pflanze auf die Ausscheidungen ihrer Nachbarpflanzen. Wissen 
wir doch über die von einer bestimmten Pflanze an ihre Umgebung ab- 
gegebenen und für sie spezifischen Ausscheidungen noch recht wenig. 
Über eine besonders auffallende Beobachtung einer Beeinflussung benach- 
barter Pflanzen und ihren möglichen Zusammenhang mit bestimmten 
Ausscheidungen soll in den vorliegenden Zeilen berichtet werden. In den 
Geisenheimer Heilpflanzenkulturen standen auf zwei nebeneinander 
liegenden Beeten Wermut- und Fenchelpflanzen (Artemisia Absinthium L. 
und Foeniculum vulgare L.). Die Wermutpflanzen standen schon im 
2. Jahr und waren daher besonders kräftig im Wuchs. Der Fenchel kam 
in einer Entfernung von 70 cm in drei zu dem Wermut parallel verlaufen- 
den Reihen, jede in einem Abstand von 30 cm von der nächsten, Anfang 
April zur Einsaat. Die Fenchelsaat lief gleichmäßig auf. Aber schon 
nach kurzer Zeit blieb die dem Wermut am nächsten liegende Reihe des 
Fenchels (Abstand 70 cm) in ihrem Wachstum gegenüber den beiden 
anderen Reihen auffallend zurück. Nach wenigen Wochen zeigte sich 
zwischen den Pflanzen der zweiten und dritten Reihe ebenfalls ein deut- 
lich sichtbarer Größenunterschied. Die dritte, am weitesten von den 
Wermutpflanzen entfernte Reihe (Abstand 130 cm) wies im Vergleich 
zu den Kontrollpflanzen derselben Einsaat die normale Größe auf. Die 
8 Wochen alten Pflanzen hatten in den einzelnen Reihen im Durchschnitt 
folgende Sproßhöhe erreicht: 


1. Reihe Abstand von Wermut 70cm Mittlere Sproßhöhe des Fenchels 5,70 cm 
27%, > % »  100cm a 1 r a 16,97 cm 
3. ” ” ” ” 130 cm LE ” ” ” 39,00 cm 


Der Durchschnitt ist jeweils aus 60 Einzelwerten fiir jede Reihe er- 
rechnet worden. Die Zahlen zeigen, daB die von den Fenchelpflanzen 
erreichte Höhe in eindeutiger Beziehung zu ihrem Abstand von den 


Planta Bd. 30. 37 
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Wermutpflanzen steht. Erst in einer Entfernung von über 1 m ent- 
wickeln sich die lenchelpflanzen normal. Alle näher stehenden Indi- 
viduen leiden unter Kümmerwuchs. Im Laufe des Sommers wurde ein 
ähnliches Verhalten gegenüber dem Wermut auch an anderen Pflanzen 
festgestellt (z. B. Levisticum officinale, Carum carvi, Ocimum basilicum, 
Melissa offieinalis, Nepeta cataria, Salvia sclarea). Alle die eben auf- 
gezählten Pflanzen beantworten die unmittelbare Nachbarschaft des 
Wermuts nach einiger Zeit mit auffallendem Kümmerwuchs. 

Man wird geneigt sein, als Grund für das Kümmern dieser Pflanze 
einen übergroßen Nahrungs- und Wasserentzug durch den raschwüchsigen 
und nitrathungerigen Wermut anzunehmen. Die Untersuchung der Er- 
scheinung lehrte aber, daß wir die Ursache hierfür in anderen Vorgängen 
zu suchen haben. Das Herstellen eines Wurzelprofils in dem Bodenraum 
zwischen den Wermut- und Fenchelpflanzen offenbarte die Tatsache, 
daß die Wurzeln des Wermuts überhaupt nicht bis in die Region des auf 
dem Nachbarbeet stehenden Fenchels hineingewachsen waren. Wenn 
aber die peripheren Wurzeln gar nicht bis in das Wurzelbereich des Fen- 
chels vordringen, scheidet die Annahme, das geschwächte Wachstum 
der ersten und zweiten dem Wermut benachbarten Fenchelreihe auf 
dessen Wurzeleinfliisse zurückzuführen, aus. 

Welche andere Annahme, die Wirkung des Wermuts auf das Wachs- 
tum der Fenchelpflanzen in ihren Ursachen zu erklären, darf mehr Wahr- 
scheinlichkeit für sich beanspruchen ? Gehen wir bei der Beantwortung 
dieser Frage von der Tatsache aus, daß die oberirdischen Teile der Wer- 
mutpflanze mehrere spezifische Wirkstoffe enthalten, so liegt es nahe, an 
die Möglichkeit einer Abgabe dieser Stoffe durch Sprosse und Blätter 
an die Umgebung zu denken. Vielleicht können sich unter ihnen solche 
befinden, die sich auf das Wachstum des Fenchels ungünstig auswirken. 
Bekannte Wirkstoffe des Wermuts, die sich hauptsächlich in den Blättern, 
aber auch in den Sprossen befinden, sind die Bitterstoffe und ätherischen 
Öle. Als Wege, auf denen diese Wirkstoffe im natürlichen Ablauf der 
Dinge aus der Pflanze heraus in ihre Umgebung gelangen könnten, 
kommen in Frage: Die Abgabe durch die Epidermis, als kutikuläre Ex- 
kretion, und ihre nachträgliche Abspülung durch das Regenwasser und 
den Tau; im Guttationswasser; und schließlich durch abgeworfene Blatt- 
teile bei der einsetzenden Humifizierung. 

Durch die überzeugenden Darlegungen und Untersuchungen von 
ARENS (1934; hier finden wir auch eine Übersicht der älteren Arbeiten 
auf diesem Gebiet) ist die Tatsache des Vorliegens einer kutikulären 
Exkretion von Salzen für eine große Anzahl von Pflanzen als sicher 
anzusehen. Da es sich bei den von ARENS nachgewiesenen Ausscheidungen 
um eine Wiederausscheidung der von der Pflanze zuvor aufgenommenen 
Salze handelt, haben wir es nach der Begriffsabgrenzung von FREY- 
Wysstine (1935) mit einer Rekretion in allen diesen Fällen zu tun. 
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Weitere bemerkenswerte Angaben über Blattausscheidungen verdanken 
wir Mapaus (1934/35, 1937) und seinem Laboratorium. Schließlich ist 
hier ein Befund von MoTHes (1938) zu nennen, der an unverletzten auf 
destilliertem Wasser schwimmenden Blättern vom Bilsenkraut eine 
Abnahme des Alkaloidgehaltes feststellen konnte, während es ihm gleich- 
zeitig gelang, die vermutlich durch die Kutikula ausgewanderten Alkaloide 
im Wasser nachzuweisen: 


Der Nachweis einer kutikulären Exkretion beim Wermut. 

Auch beim Wermut läßt sich mit einfachen Mitteln der Nachweis 
einer beachtlichen epidermalen Aalinkanbe durch seine Blätter und 
Sprosse erbringen. Fängt man 
nämlich während einesRegens 
die Traufe einer vor der Blüte 
stehenden Wermutpflanze 
auf, so erhält man eine klare 
Flüssigkeit, die aber einen 
noch deutlich erkennbaren 
gelbbraunen Farbton auf- 
weist. Hierbei erwies sich 
die Verwendung eines Auf- 
fangegefäßes in der abgebil- 
deten Form als zweckmäßig 
(Abb. 1). Es besteht aus einer 
dickwandigen Cuvette, deren 
lichte Maße 31,5 cm in der 
Länge, 11,5 cm in der Breite é 
und 29,5 cm in der Höhe sind. 
In der Öffnung der Cuvette 
sind durch Korken zwei flach 
gegeneinander geneigte Glas- 
scheiben derart befestigt, daß 
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zwischen ihren unteren Kan- en 4 
ten ein Zwischenraum von A 

; dh Abb. 1. Auffangegefäß: a und b Glasscheiben, 
wenigen Millimetern erhalten © Ouvotte, à Kotken. 


bleibt, um an dieser Stelle 

einen ungehinderten Abfluß der Regentraufe in das Gefäß zu lermög- 
lichen. Die von den Außenkanten der Scheiben umgrenzte Auf- 
fangefläche betrug etwa !/,qm. Die über dieser Auffangefläche befind- 
liche Sproß- und Blattmenge schwankte je nach der Höhe der Wermut- 
pflanze, sie betrug durchschnittlich 200 g Frischgewicht (= 40 g Trocken- 
gewicht). Nehmen wir 100 ccm der aufgefangenen und filtrierten Flüssig- 
keit und dampfen sie auf dem Wasserbad ein, so erhalten wir einen 
Trockenrückstand, der im Einzelfalle zwischen 18 und 75 mg schwankt. 
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Die während eines mehrstündigen Regens aufgefangene Blatttraufe 
ergibt meist ein Vielfaches der in dem oben angeführten Fall zur Ein- 
dampfung benutzten Flüssigkeitsmenge von 100 ccm. Bei der Auffange- 
fläche von rund !/, qm entsprechen nämlich 100 ccm einer Regenhöhe 
von nur 3,3 mm. — Auf die Abhängigkeit der abgegebenen Mengen von 
Umweltsfaktoren kommen wir später noch zurück (vgl. S. 577). — In 
dieser Trockensubstanz sind durchschnittlich 12—18% Asche zu finden. 
Den Hauptbestandteil dieser Asche bildet das Kalium. Nach Abzug 
der Aschenwerte verbleiben demnach 82—88% des Rückstandes, die 
sich als organischer Natur erweisen. Hat man zum Eindampfen eine 
Abdampfschale aus Jenaer Glas benutzt, so läßt sich die Zunahme der 
Intensität des Farbtones leieht verfolgen, -der Rückstand. ist braungelb. 

Benetzt man sich mit der frisch aufgefangenen Regentraufe des 
Wermuts die Lippen, so hinterläßt sie auf der Zunge einen nachhaltigen 
Bittergeschmack. Es lassen sich außer der erwähnten Geschmacksprobe 
mehrere Hinweise dafür erbringen, daß es sich bei dem organischen Rück- 
stand in der Hauptsache um den in den oberirdischen Organen des Wer- 
muts in großer Menge vorkommenden Bitterstoff, das Absinthiin, handelt. 
Das Absinthiin ist ein glukosidisches Glykosid (C,,H,,0, oder C„H,00;5). 
Das Aglykon, wahrscheinlich eine aromatische Oxysäure, spaltet sich erst 
bei der Hydrolyse mit verdünnter Schwefelsäure ab. Nimmt man den 
aus der Traufe gewonnenen Rückstand mit etwas destilliertem Wasser 
auf und kocht mit FexziNascher Lösung, so bleibt die Lösung blank, 
die Reaktion auf reduzierende Zucker fällt negativ aus (über Ausnahmen 
von dieser Regel vgl. S. 580). Setzt man nun den Rückstand einer 
längeren Hydrolyse mit verdünnter Schwefelsäure auf dem Wasserbad 
aus, so fällt hernach die FeuLınasche Probe positiv aus. Bei der hydro- 
lytischen Spaltung ist also eine reduzierende Substanz, höchstwahr- 
scheinlich handelt es sich um Traubenzucker, abgespalten worden. 
Unterschichtet man eine alkoholische Lösung des Rückstandes mit 
konzentrierter Schwefelsäure, so erhält man an der Berührungsfläche 
Alkohol-Schwefelsäure die für das Absinthiin typische Farbringbildung, 
bei der von oben nach unten ein tiefes Blauschwarz in ein Rotbraun 
übergeht. Im absoluten Alkohol kommt es zur Ausscheidung der für das 
Absinthiin charakteristischen ‚weißen, seidenglänzenden Nadeln‘ (vgl. 
BERGMANN und GintH 1932). Das Verhalten des Rückstandes verschie- 
denen Lösungsmitteln gegenüber gibt aber darüber Aufschluß, daß außer 
dem Absinthiin noch andere Stoffe in ihm enthalten sein müssen. Da 
der Rückstand aus der Regentraufe gewonnen wurde, läßt er sich auch in 
Wasser wieder zur Lösung bringen. In 80%igen oder Alkohol niedrigerer 
Konzentration löst er sich rasch bis auf einen ganz geringen bräunlichen 
Teil. Im Aceton wiederum lösen sich die braun gefärbten Komponenten 
überhaupt nicht. Trocknet man den im Aceton gelösten Teil des Rück- 
standes wieder ein, so erhält man nach dem Verdampfen des Acetons 
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einen hyalinen Bitterstoff als Rückstand. Der aus der Traufe gewonnene 
Gesamtrückstand ist in Pentan unlôslich, in Âther, Chloroform und 
Petroläther kommt er nur langsam und nicht vollständig zur Lösung. — 
Läßt sich über die hyaline Komponente mit ziemlicher Gewißheit sagen, 
daß sie zum größten Teil aus Absinthiin besteht, so ist die Identifizierung 
der braunen Teile schwierig. Da die Epidermis des Wermutblattes in 
reicher Zahl ätherische Öldrüsen trägt, wäre es möglich, daß außer Zer- 
setzungsprodukten des Absinthiins auch Rückstände der durch die 
Kutikula der Öldrüsen verdunsteten ätherischen Stoffe mit darin ent- 
halten sind. Der Gehalt des Traufenrückstandes an Stickstoff beläuft 
sich im Maximum auf insgesamt 1,004%. 


Die Austrittsorte der Exkrete. 

Nachdem also der Nachweis einer beträchtlichen Stoffabgabe an das 
Regenwasser durch die oberirdischen Teile des Wermuts erbracht worden 
ist, wenden wir uns nunmehr der Auffindung des Abgabeortes dieser 
Stoffe zu. Das dreifach fiederteilige Blatt des Wermuts ist auf beiden 
Seiten behaart, wobei die Behaarung der Unterseite so stark ist, daß die 
Fläche infolge von Reflexionserscheinungen. des Lichtes einen silbernen 
Glanz erhält. Schneidet man nun ein natürlich sonst unversehrtes Blatt 
ab und taucht es in einen Becher mit doppelt destilliertem Wasser von 
Zimmertemperatur, so wird man die Beobachtung machen, daß seine 
Oberflächen zunächst schwer oder gar nicht benetzt werden. Die zwischen 
den Haaren adhärierende Luft verhindert bis auf die Außenfläche der 
Haare eine Benetzung der Epidermis. Nehmen wir das Blatt nach einiger 
Zeit wieder aus dem Wasser heraus und prüfen das Wasser durch Ein- 
dampfen auf einen eventuellen Rückstand hin, so erhalten wir Werte 
für den Rückstand, die denen in der Regentraufe gefundenen gleich 
großer Blätter entsprechen. Obgleich unter den angegebenen Bedin- 
gungen nur die Außenflächen der Haare benetzt worden waren, sind 
Bitter- sowie sonstige organische Stoffe an das Wasser abgegeben worden. 
Wir dürfen demnach vermuten, daß diese Stoffe entweder außen auf 
oder in der Außenwand dieser Haare vorhanden gewesen sind. Zur 
Klärung der Verhältnisse ist es daher notwendig, auf die Anatomie dieser 
Haare des Wermutblattes näher einzugehen. 

Die gestielten Haare haben eine eigentümliche, T-förmige Gestalt 
(Abb. 2). Die in der Jugend langspindelige Endzelle (Querzelle) des 
Haares steht waagerecht auf ihrem Stiel. Wie der Flächenschnitt zeigt, 
verlaufen die Längsachsen der Endzellen parallel zur Nervatur des 
Blattes. Der Stiel des Haares kann ein-, zwei- oder mehrzellig sein 
(Abb. 3). Im Querschnitt .hat die T-förmige Endzelle einen becher- 
artigen Umriß. Die obere, also nach außen liegende Hälite der Mem- 
bran der Endzelle hat sich derart nach innen in ihr Lumen eingestülpt, 
daß sie sich an der in ihrer ursprünglichen Lage verbliebenen unteren 
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Hälfte fest anschmiegt. Durch das Einstülpen ist das Zell-Lumen bis 
auf seinen fußartig_n Teil so gut wie ganz zum Verschwinden gebracht 
worden. Wir kénnen die räumliche Gestalt der Endzelle vielleicht mit 
der eines halbierten Federkiels vergleichen, da die Oberfläche in der 
ganzen Langsausdehnung bis auf den Grund der Zelle eingestülpt worden 











Abb. 2. Längsansicht eines T-Haares des Wermutblattes. Bei u die hintere Umbruchskante 
der eingestülpten AuGenmembran. 


ist. An den Blattern, die sich noch in der Entwicklung befinden, weisen 
die Endzellen der Haare noch eine kreisférmige oder schwach elliptische 
Querschnittsform auf. Die oben geschilderte spätere Einstiilpung kommt 





Abb. 3. Querschnittsbilder der T-Haare des Wermutblattes. Bei u die Umbruchkante 
der eingestülpten AuBenmembran; e Exkrettropfen. 


nun nicht etwa dadurch zustande, daB die Zelle abstirbt und die Membran 
kollabiert. Es läßt sich vielmehr nachweisen, daß während der beginnen- 
den Einstülpung der Zellinhalt noch vollkommen intakt bleibt. In 
einem späteren Stadium werden allerdings der Plasmaleib samt Kern 
langsam, in ihrer ursprünglichen Gestalt verbleibend, durch Zellulose- 
ausscheidungen mumifiziert. Nach dem Erreichen dieses Endstadiums 
lassen in Chlorzinkjod gelegte Präparate den Kern und seine Plasma- 
haltestränge intensiv blau gefärbt erscheinen. In Jodjodkali heben sich 
zu diesem Zeitpunkt der Kern und das ihn umgebende Plasma nicht 
mehr durch eine intensivere Färbung von den Membranen ab. Bei der 





des Wermuts und ihre Wirkung auf andere Pflanzen. 573 


Betrachtung des Längsschnittes kann man der Meinung sein, daB die 
der Epidermis zugewandte Membranseite der Endzelle verdickt ist. Diese 
Darstellung finden wir auch bei Karsten und Weser (1937, S. 207). 
Unter Zuhilfenahme der becherförmigen Querschnittsform wird es klar, 
daß diese scheinbare Membranverdickung nur auf die Einstülpung der 
äußeren Membranhälfte zurückzuführen ist, die, bedingt durch die starke 
Krümmung der aufeinandergelegten Membranflächen, eine klare Beob- 
achtung der Trennungslinie beider Konturen kaum zuläßt. Die in der 
Abb. 2 gestrichelt gezeichnete Membrankontur (u) stellt die hintere 
Umbruchslinie der Einstülpung der äußeren Membran dar (vgl. auch 
Abb. 3 u.). Die Stielzellen der Haare hingegen sind durch einen auf- 
fallenden Plasmareichtum und die Größe ihrer Kerne ausgezeichnet. 
Die Zellen führen große Tropfen eines Reservestoffes, der sich mit Sudan 
schwach anfärbt, in Alkohol aber löslich ist. (Weshalb er sich in frisch 
bereitetem Sudanglyzerin, zu dessen Lösung man ja Alkohol verwendet, 
nach einiger Zeit auflöst.) Die Kutikula weist an den einzelnen Teilen 
des Haares eine sehr eigentümliche Verteilung und Stärke auf. Von den 
übrigen Epidermiszellen aus verläuft sie in gleichbleibender Stärke über: 
alle Stielzellen hinweg bis in die Höhe der Verbindungswand zwischen 
der Endzelle und der obersten Zelle des Stieles. Von nun an nimmt sie 
rasch an Stärke ab und wird schließlich auf der Endzelle zu einem feinen 
Häutchen, das kaum mehr zu erkennen ist. Erst wenn man an dem mit 
Sudanglyzerin durchgefärbten Schnitt mit Chlorzinkjod eine Gegen- 
färbung vornimmt, kann man außerhalb der sich rasch färbenden Zellu- 
losemembran eine hauchdünne, schwach rotgelbe Lamelle erkennen, die 
sich nicht blau färbt und schließlich bei den in der Membran eintretenden 
Quellungsvorgängen gesprengt wird. Während die übrige Kutikula 
bei dem Einlegen in konzentrierte Schwefelsäure über 24 Stunden 
erhalten bleibt, sehen wir den die Endzelle umkleidenden Teil der Kuti- 
kula innerhalb weniger Minuten sich auflösen. Die Kutikula ist in den 
einzelnen Regionen des Haares nicht nur verschieden stark ausgebildet, 
sondern besitzt auch, wie ihr Verhalten gegenüber der Schwefelsäure 
beweist, stofflich eine verschiedene Zusammensetzung. Die oberste Stiel- 
zelle weist auf der Innenseite ihrer Membran nicht selten eine Sube- 
rinlamelle auf. Bei starker Transpiration treten in diesen Zellen sowie 
im Fußteil der endständigen Querzellen Gasblasen auf, die bei genügender 
Wasserzufuhr wieder verschwinden. 

Legt man an einem trockenen und sonnigen Sommertage Flächen- 
und Längsschnitte von Wermutblättern direkt in Olivenöl oder Sudan- 
glyzerin, so ist die Oberfläche der Kutikula übersät mit einer großen 
Anzahl kleiner Trépfchen. Sie verhalten sich in ihrer Löslichkeit ähn- 
lich wie das Absinthiin, von Wasser und Alkohol werden sie zum Ver- 
schwinden gebracht. Diese Tropfen sind auf der ganzen Oberfläche 
der Kutikula zu beobachten. Stellt man sich nun gleichfalls an einem 
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heißen Sommertage von einem trockenen Wermutblatte mittags frische 
Flächenschnitte her und legt sie in Wasser, so wird beim vorsichtigen 
Bedecken mit einem Deckglas die an der trockenen Epidermisoberfläche 
adhärierende Luft über dem Schnitt mit eingeschlossen und erhalten 
bleiben. Bei der großen Oberfläche der Luftblase tritt ihre Sättigung 
mit Wasserdampf sofort ein. Beginnen wir unmittelbar nach der An- 
fertigung des Präparates mit der mikroskopischen Beobachtung, so sieht 
man an unzähligen Stellen auf der Kutikula, vornehmlich der Haare, 
kleine Tröpfchen entstehen, die rasch größer werden und schließlich 
zerlaufen. Die Schnelligkeit, mit der diese Tropfenbildung vor sich 
geht, macht es wahrscheinlich, daß an den Entstehungszentren dieser 
Tropfen zuvor eine stark anhydrische Substanz vorhanden gewesen 
ist. — Es wäre möglich, daß die dem jeweils herrschenden Grad der 
Luftfeuchtigkeit in seinem Auf und Ab äußerst rasch folgenden Wasser- 
gehaltsschwankungen der Droge des Wermuts mit der Anwesenheit dieser 
anhydrischen Substanzen in Zusammenhang zu bringen sind. — Diese 
Trôpfchenbildung war,. wie gaben schon erwähnt, auch im Ölpräparat 
zu beobachten. Vielleicht läßt sich diese Erscheinung damit erklären, 
daß das intakt gebliebene Gewebe des Schnittes sein Wasserdefizit aus 
den beim Schneiden zerstörten Zellen weitgehend hat decken können. 
Die auf oder in der Kutikula befindliche stark anhydrische Ausscheidung 
vermag dann leicht das für die Tropfenbildung notwendige Wasser an 
sich zu ziehen. Diese im dampfgesättigten Raum eintretende Tropfen- 
bildung belehrt uns auch darüber, daß wir es bei den in der Regentraufe 
des Wermutblattes gefundenen Stoffen nicht allein mit einer Auswaschung, 
sondern höchstwahrscheinlich mit einer kutikulären Ausscheidung zu 
tun haben, die durch das Regenwasser hernach fortgespült wird. 

Auf der Suche nach den für die Abgabe der Bitterstoffe in Frage 
kommenden Stellen des Blattes fällt unser Augenmerk also zuerst auf die 
so zahlreich vorhandenen T'-fôrmigen Haare der Epidermis. Die Größe 
ihrer Oberflächenentwicklung, der Drüsencharakter ihrer Stielzellen, 
die andersartige Beschaffenheit ihrer Kutikula und die gerade hier auf- 
fällige Häufung der Trépfchenausscheidungen machen es wahrscheinlich, 
daß es hauptsächlich an dieser Stelle zu einer kutikulären Exkretion des 
Absinthiins und seiner in der Regentraufe gefundenen unbekannten 
Begleitstoffe kommt. Es darf aber nicht übersehen werden, daß zwischen 
den T-förmigen Haaren, über die Epidermis verstreut, noch andere 
Drüsenhaare anzutreffen sind, die als die Exkretionsorte der äthe- 
rischen Öle bekannt sind. Diese Öldrüsen liegen stets in Gruben der 
Blattfläche, die zudem von langen, T-förmigen Haaren, wenn auch nicht 
ganz bedeckt, so doch überschirmt werden. Ihre Lage und die .Ab- 
schirmung durch andere Haare machen es unwahrscheinlich, daß sie 
bei einer ersten Benetzung des Haarkleides des Blattes gleichfalls mit- 
benetzt werden. 
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Bei der Kleinheit des Objektes ist die Entscheidung, ob auch in diesen 
Driisenhaaren Bitterstoffe enthalten sind, schwierig. Die Oldriisen geben 
jedenfalls die von Sıpo angegebene Farbreaktion des Absinthiins sehr 
deutlich. Sıpo (1925, S.778) sagt darüber: „Mit konzentrierter 
Schwefelsäure befeuchtet, färbt sich die Glukosidlösung zuerst braun, 
dann grünlichbraun und bleibt endlich, besonders nach Wasser, intensiv 
dunkelblau.‘ Die einzelnen Phasen dieser Verfärbung sind an den 
ätherischen Öldrüsen auf jedem mit konzentrierter Schwefelsäure behan- 
deltem Flächenschnitt zu beobachten, die Farbreaktion beschränkt sich 
aber auf dendieabgehobene Kutikula aufwölbenden Sekrettropfen. Esläßt 
sich nun nachweisen, daß diese Farbreaktion nicht allein durch die in dem 
Sekrettropfen der Drüsenschuppe vorhandenen ätherischen Öle bedingt ist. 
So zeigt ein Vergleich der Farbreaktionen, die bei einer Berührung der 
isolierten Bitterstoffe und ätherischen Öle mit konzentrierter Schwefel- 
säure eintreten, daß jede dieser beiden Stoffgruppen eine ihr eigene, 
von der anderen leicht unterscheidbare Färbung aufweist. (Die Gewinnung 
des ätherischen Öles erfolgte durch Aussalzen aus dem wäßrigen Destillat 
und daran anschließendes Aufnehmen. mit Pentan. Die Bitterstoffe 
wurden aus dem Ätherauszug der gepulverten Wermutdroge mit Chloro- 
form extrahiert und nach dessen Verdunstung mit 80% Alkohol auf- 
genommen.) Die ätherischen Öle des Wermuts geben mit konzentrierter 
Schwefelsäure eine orangerote Färbung, die in geringer Schichtdicke 
beim Schwenken des Reagenzréhrchens in ein rotstichiges Ockergelb 
übergeht. Die Farbstoffe der Bitterstoffreaktion in Schwefelsäure 
wechseln, wie wir oben erwähnt haben, je nach der Konzentration 
zwischen einem stumpfen Rotbraun und einem Blauschwarz. Betrachtet 
man unter dem Mikroskop den Ablauf der an den „Öldrüsen‘ sich unter 
der Einwirkung der Schwefelsäure vollziehenden Farbreaktion, so 
treten im ersten Stadium nach dem Eindringen der Schwefelsäure große 
Farbkugeln im Sekret auf, die in ihrem Farbton der Bitterstoff-Färbung 
gleichen. Schließlich färben sich auch die übrigen, bisher ungefärbt 
gebliebenen Partien der subkutikulären Sekretkappe und nehmen den 
orangeroten Farbton der ätherischen Öle an. Mit dem sich rasch ab- 
spielenden Übergehen in den schwarzblauen Farbton werden die Farb- 
abgrenzungen innerhalb des Sekretes undeutlich. Als Folge der Schweie! 
säureeinwirkung erhöht sich anscheinend die Durchlässigkeit der Kutikula, 
beträchtlich, das Sekret diffundiert in die umgebende Schwefelsäure 
hinaus und bildet hierbei Farbschwaden, die in ihrem Ton zwischen den- 
jenigen der isolierten ätherischen Öle und Bitterstoffe stehen. Wenn es 
erlaubt ist, von den in Schwefelsäure erzielten Farbbildern der Öldrüser: 
des Wermuts ohne weiteres auf die Zusammensetzung ihres Sekretes zu 
schließen, müssen wir annehmen, daß das subkutikuläre Sekret zum 
größeren Teil aus Bitterstoffen gebildet wird. Die ätherischen Öle, deren 
Anwesenheit den Drüsen ja den Namen verliehen hat, scheinen mengen- 
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maBig dahinter zuriickzutreten. — An den auf der Kutikula, besonders 
der T-förmigen Haare, liegenden Tröpfchenausscheidungen ist diese 
Farbreaktion nicht zu beobachten, da die kleinen Tröpfchen von der 
konzentrierten Schwefelsäure bei der Benetzung fortgeschwemmt werden. 
Wenn man auch mit Recht annehmen kann, daß die Lage der Öldrüsen 
ihrer Benetzung durch das Regenwasser Schwierigkeiten ‚bereiten wird, 
so gilt das doch nicht für alle vorkommenden Fälle. Es ist immerhin 
zu bedenken, daß bei einem lang andauernden Regen, zumal wenn die 
Regentropfen bei starkem Wind auf die Blattflächen herniederprasseln, 
die Luftschicht zwischen den Haaren zum Verschwinden gebracht 
werden wird und es schließlich zur Benetzung der gesamten Epidermis 
einschließlich der Drüsenhaare kommen kann. In der Tat verlieren die 
Blätter nach einem Platzregen vielfach ihren silbrigen Glanz. Die schräg 
nach aufwärts gerichtete Stellung der Blätter und die häufig vorkommende 
Einrollung der Spreiten erleichtert eine allseitige Abwaschung der Aus- 
scheidungen durch den Regen. Es ist in diesem Zusammenhang von 
Interesse, daß der Anteil der braungefärbten Stoffe am Rückstand der 
Wermuttraufe nach mehrstündiger völliger Benetzung der Blattflächen 
am größten war. Die braunen Stoffe befinden sich augenscheinlich vor- 
nehmlich zwischen den Haaren. Das braucht aber keineswegs zu bedeuten, 
daß sie nur hier ausgeschieden werden. Es verhält sich vielmehr so 
damit: Die nach außen gekehrte Oberfläche der T-förmigen Haare 
wird bei jedem noch so schwachen Regen abgewaschen, während die 
Kutikula der Stielzellen und der übrigen Epidermis, einschließlich der 
Öldrüsen nur in längeren Abständen einer völligen Benetzung ausgesetzt 
ist. Die kutikulären Ausscheidungen werden an diesen der Benetzung 
schwer zugänglichen Stellen der Epidermis daher leicht stoffliche Um- 
wandlungen durchmachen können. 

Bei der Aufzählung der Wege, auf denen die im Rückstand der 
Traufe gefundenen Stoffe die Blätter verlassen können, war auch das 
Guttationswasser genannt worden (vgl. S. 568). Das Wermutblatt, beson- 
ders die überwinternden, grundständigen Rosettenblätter bergen in 
ihren Blattspitzen wohlausgebildete passive Hydathoden vom Typ der 
bekannten Blattzahnhydathode von Primula sinensis oder Fuchsia (vgl. 
HABERLANDT 1924, S.460, Abb. 202). Die Tropfenabsonderung aus 
diesen Hydathoden ist recht beträchtlich. An einem windstillen Morgen 
läßt sich durch vorsichtiges Aufpipettieren der Guttationstropfen zeigen, 
daß auf diesem Wege keine nachweisbaren Mengen an Bitterstoffen die 
Blattgewebe verlassen. Dieser Befund ist allerdings nur dann zu ver- 
zeichnen, wenn der aus der Wasserspalte ausgepreßte Tropfen recht- 
zeitig abgesogen und an einer Benetzung der umliegenden Haare gehindert 
wird. Das Guttationswasser ist leicht sauer, sein py-Wert beträgt 4,5 bis 
5,0, während die Traufe des zuvor trockenen Wermutblattes py 6,4 bis 
6,6 aufweist. Beide Werte wurden kolorimetrisch bestimmt. 
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Die Beeinflussung der Exkretion durch die Witterung. 

Schon bei der Besprechung des Nachweises einer kutikulären Aus- 
scheidung des Wermutblattes (vgl. S. 569) waren zur Erläuterung der 
Größenordnung, in der sich die hierbei beobachtete Stoffabgabe bewegt. 
einige Werte fiir den in der Blatttraufe anzutreffenden Trockenriickstand 
erwähnt worden. Die dort angefiihrten Werte sind herausgegriffen 
worden aus einer im Freiland unter den verschiedenartigsten AuBen- 
bedingungen vorgenommenen Reihe von Messungen und Bestimmungen 
der an Wermutpflanzen aufgefangenen Blatttraufe. Die Anordnung der 
hierbei verwendeten Auffangevorrichtung ist bereits anfangs besprochen 
worden (vgl. S. 569, Abb. 1). Der Apparat wurde vor jedem Auffangen 
einer peinlichen Säuberung unterzogen. Die in dem Auffangegefäß 
gesammelten Flüssigkeitsmengen geben natürlich nicht nur die reine 
Traufe der über der Auffangefläche befindlichen Wermutzweige wieder, 
sondern sind durch dasjenige Regenwasser, das unmittelbar, also ohne 
vorher mit einer Blattfläche in Berührung gekommen zu sein, auf die 
Glasplatten des Apparates gelangte, verfälscht. Für die Ermittlung 
der Größe der Blattausscheidung spielt dieser Fehler jedoch keine wesent- 
liche Rolle. Mehr Beachtung verdient die Tatsache, daB beim Auftreffen 
der Regentropfen auf die Pflanze ein nicht unerheblicher Teil der Blatt- 
ausscheidungen mit dem von der Auffangefläche nicht eingefangenen 
Spritzwasser verlorengeht. SchlieBlich ist die Erfassung der die Traufe 
liefernden SproB- und Blattmenge nicht immer einfach. Handelt es sich 
um einen Einzelversuch mit einer bestimmten Anzahl von Blättern 
(z. B. bei einem Vergleich der Ausscheidungsmenge der Blätter junger 
und ausgewachsener Pflanzen), der ja nur einige Stunden dauerte, so 
wurden nach dem Abtrocknen des Benetzungswassers durch die Luft das 
Frischgewicht, daran anschließend durch Aufzeichnen und nachträgliches 
Planimetrieren die Blattoberfläche und endlich das Trockengewicht 
bestimmt. Wollte man hingegen die Größe der Blattausscheidungen 
unter dem Wechsel der Witterungseinflüsse über Wochen hin studieren, 
so war es wünschenswert, sämtliche Beobachtungen an ein und demselben 
Individuum zu machen. Damit während der Versuchsdauer eine an- 
nähernd gleichbleibende Abgabefläche gewährleistet werden konnte, 
wurden diese Untersuchungen auf ausgewachsene Sprosse beschränkt. 
Das hatte aber zur Folge, daß auf die Oberflächenbestimmung hierbei 
verzichtet werden mußte, da die Blätter des Wermuts mit zunehmender 
Insertionshöhe kleiner werden und ihr Anteil an der Gesamtoberfläche 
eines Zweiges mit dem Eintritt der Pflanze in die Blühphase immer 
geringer wird. In der Tabelle 1 ist das Ergebnis der im September 1939 an 
einer einzelnen Wermutpflanze über die Schwankungen der Größe ihrer 
Blattausscheidungen vorgenommenen Ermittlung zusammengestellt. Die 
Zweige, von denen die Regentraufe aufgefangen worden war, hatten bei 
Versuchsende ein Trockengewicht von insgesamt 49,6g. Hiervon entfielen 
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Tabelle 1. (Erklärung im Text.) 









































1 2 3 4 5a | 5b 6 7 8 9 
Gesamt- Aut- 
Bewöl-ISonnen-] Temperatur | niederschlags- gefan- nr _| Ratck- 
Datum | Rune |eshein menee _ ("gene | rame | stand |Wetter 
miseel lin Std. Tages-| Maxi für |traufo | stand bog tem| ee 
mittel — mm/qm ‘ls am ccm mg 4 
2. 9.391 4,3 | 9,8 | 19,8 | 27,5 0,0 — — — — | Schôn- 
3. 9.39] 7,3 | 7,7 | 20,3 | 27,4 0,0 u — — — | wetter 
4. 9.391 9,7 1,4 | 17,8 | 19,3 | 10,9 | 3600 | 365 | 263 72! 
5. 9.39 | 10,0 | — 16,3 | 16,9 8,1 | 2600! — — — |Regen- 
6. 9.39] 8,0 | 0,2 | 17,7 | 20,6 6,6 | 2200 | 360 76 21 | wetter 
7. 9.39] 3,7 | 9,1 19,6 | 25,7 0,0 — — = — 
8. 9.39] 3,3 | 9,1 19,4 | 26,5 0,0 == _ = — 
9. 9.391 3,3 | 8,6 | 18,6 | 27,1 0,0 — — — — |Schén- 
10. 9.39] 2,7 | 6,8 | 19,2 | 25,9 0,0 | — = . — | wetter 
ll. 9.39] 10,0 | — 15,4 | 16,4 0,0 — — — = 
12. 9.39] 8,0 | 23 | 14,5 | 17,0 6,1 | 2030 | 290 151 53! 
13. 9.39] 6,0 } 1,1 14,5 | 17,8 0,0 — — — == 
14. 9.39] 7,7 | 0,7 | 13,3 | 15,8 0,3 100 70 18 26 
15. 9.39] 9,0 | 0,9 | 13,8 | 16,1 1,1 340 | — — — 
-16. 9.391 10,0. | — 14,3 | 15,9 0,9 3001 — ad — | Regen- 
17. 9.39] 9,3 1,1 | 14,2 | 15,9 6,9 | 2300 | — — —. | wetter 
18. 9.39] 9,3 | 2,1 14,9 | 17,5 4,5 | 1500! — = — 
19. 9.39] 9,0 | ©, 13,8 | 16,9 3,0 | 1000! — — — 
20. 9.39] 7,0 | 2,1 | 13,0 | 15,2 0,3 100! — — —— 
21. 9.39] 8,7 — 12,9 | 15,0 0,5 166 | 115 38 33 
22. 9.39] 8,7 1,0 | 12,5 | 17,1 2,5 830 | — — — 
23. 9.39] 9,3 | 1,2 | 14,2 | 15,5 0,0 — — — — 
24. 9.39] 5,7 | 4,7 | 12,2 | 16,3 0,0 — — — u 
25. 9.39] 1,0 | 10,4 8,3 | 14,5 0,0 oo — ._ — 
26. 9.39] 4,7 | 5,2 9,9 | 16,2 0,0 — == — — 1Schön- 
27. 9.39] 33 | 7,0 7,6 | 12,3 0,0 — — — — | wetter 
28. 9.39] 0,3 | 9,8 7,0 | 13,1 0,0 — — — — 
29. 9.391 0,0 | 9,5 7,1 | 15,0 0,0 = — — oo 
30. 9.39] 0,0 | 8,9 7,2 | 16,1 0,0 — — — — 
1. 10.39 | 10,0 | — 9,0 | 10,2 0,0 — — — — 
2.10.39} 9,3 — 10,0 | 12,7 3,2 | 1060 | 465 | 349 75! | Regen 








24,1 g auf Sprosse und Blütenstände, die übrigen 25,5 g auf die 
Blattmasse. Die in der Tabelle eingefügten meteorologischen Angaben! 
geben eine klare Ubersicht über den während der Versuchsdauer ver- 
zeichneten Verlauf der Witterung. Da die Auffangefläche der Sammel- 
gefäße 1/, qm groß war, ist in der Kolonne 5b die Niederschlagsmenge 
nochmals, und zwar in Kubikzentimetern für 1/, qm angegeben. Auf diese 
Weise lassen sich die in Kubikzentimetern aufgeführten Werte der auf- 
gefangenen Blatttraufe (6) leichter mit der niedergegangenen Regen- 
menge (5b) vergleichen. Die erstaunlich großen Unterschiede, die bei 
ungefähr gleicher Niederschlagsmenge in der erhaltenen Traufenmenge 
festzustellen sind, hängen mit der Form, in der der Regen niedergeht, 


1 Die Angaben verdanke ich der agrarmeteorologischen Forschungsstelle Geisen- 
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zusammen. So wird ein Gewitterregen von kurzer Dauer (14. 9.) infolge 
der Durchschlagskraft seiner großen Tropfen zum größten Teil als Traufe 
aufgefangen werden können, während Sprühregen oder leichte Schauer, 
die mit längeren Pausen sich auf den ganzen Tag verteilen, trotz hoher 
Gesamtniederschlagsmenge geringe Werte für die Traufe ergeben, weil 
die Oberfläche der Pflanze zwischendurch abtrocknet und immer wieder 
von neuem benetzt werden muß. Da also Regen und Traufenmenge 
große Unterschiede aufweisen, ist als Vergleichseinheit der Wert des 
Trockenrückstandes für 100 ccm der Blatttraufe in Kolonne 8 angegeben. 
Wie leicht zu ersehen ist, wechselten je drei Schönwetter- und Regen- 
perioden verschiedener Länge miteinander ab. Um die Monatswende 
August/September ‚herrschte eine sommerliche Schönwetterlage mit 
starker Sonneneinstrahlung und demgemäß hohen Temperaturen. Der 
am 3.9. abends einsetzende starke Regen erbrachte für 100 cem (Ko- 
lonne 8) der Blattraufe 72 mg Trockenrückstand. Am 3. Regentag war 
dieser Wert bis auf 21 mg gefallen. Nach einer 5tägigen Regenpause 
mit sonnigen Tagen stieg bei erneutem Regen (11.9. abends) die aus- 
geschiedene Menge wieder an, und zwar auf 53 mg. Nach 2 weiteren 
Regentagen sehen wir den Wert auf 26 mg/100 ccm absinken. Wahrend 
der darauffolgenden 10tägigen regnerischen Witterungsperiode hielt sich 
die Abgabe in denselben Grenzen (am 21.9. 33 mg/100 ccm Traufe). 
Die letzte Dekade des Monats September war in diesem Jahr ausge- 
zeichnet durch trockenes, sonniges Wetter. Ein erneuter Wetterwechsel, 
der zu ergiebigen Regenfällen führte, trat am 2.10. ein. Wiederum 
stieg der Wert für den Trockenrückstand der Traufe an und belief sich 
auf 75 mg/100 eem. Das Zahlenbild der Tabelle läßt das eine deutlich 
erkennen: bei jedem auf eine Schönwetterperiode folgenden Regen ist 
ein Emporschnellen der Werte für den Trockenrückstand der vom Wer- 
mut aufgefangenen Traufe auf das 2—3fache gegenüber dem bei trüber 
Witterung erzielten festzustellen. Man wird daher nicht fehlgehen, die 
in der Erhöhung des Trockenrückstandes zum Ausdruck kommende 
gesteigerte kutikuläre Ausscheidung mit der an Sonnentagen vermehrten 
Transpirations- und Assimilationstätigkeit der Pflanze in Zusammenhang 
zu bringen. — Ein Beispiel, wie weitgehend die kutikulären Ausschei- 
dungen durch anhaltende Regenfälle herabgesetzt werden können, ver- 
anschaulicht ein anderer Versuch. Die zu dem Versuch verwendete 
Pflanze war Ende Juni vollkommen zurückgeschnitten worden, ihre 
neugebildeten Triebe hatten aber Ende September schon wieder eine 
Höhe von ungefähr 60 cm erreicht, die trotz der späten Jahreszeit noch 
vor der Blüte standen. Die Anfang Oktober einsetzenden Regenfälle 
dauerten mit geringen Unterbrechungen 3 Wochen lang an, wobei das 
Tagesmittel der Lufttemperatur langsam sank. Eine am 21.10. vor- 
genommene Bestimmung der Traufe hatte unter Beifügung der Witte- 
rungsbefunde folgendes Ergebnis: 
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Mittlere Lufttemperatur 6,5° C; Maximum der Lufttemperatur 9,2° C; 
Bewölkung 9,0; Regenmenge 1/qm 8,8mm; Regenmenge fiir !/, qm 
2932 ccm; aufgefangene Traufe 372 ccm; Gesamtrückstand 15 mg; Rück- 
stand in 100 cem der Traufe 4 mg. Außer der in dem Wert von 4 mg/ 
100 cem zum Ausdruck kommenden starken mengenmäßigen Abnahme 
kann man noch eine qualitative Veränderung der Zusammensetzung des 
Rückstandes feststellen. Die Geschmacksprobe der frischen Traufe auf 
Bitterstoffe fiel bei diesem Versuch negativ aus. Konnte man bei der 
im Sommer aufgefangenen Blatttraufe noch bei einer mit destilliertem 
Wasser vorgenommenen Verdünnung von 1:25 einen nachhaltigen 
Bittergeschmack wahrnehmen, so vermochte in diesem Fall selbst ein 
Eindicken auf ein Zehntel die Anwesenheit von Bitterstoffen nicht anzu- 
zeigen. Neben der Auswaschung durch den anhaltenden Regen dürfte 
dies Ergebnis auch auf die Einwirkung der niedrigen Temperatur zurück- 
zuführen sein. Eine Ausnahme hiervon machen die abgeblühten und zur 
Fruchtbildung gelangten Sprosse. An ihnen ist eher noch eine weitere 
Zunahme der Stoffabgabe aus den vergilbenden Blättern und Blüten- 
ständen zu beobachten. Neben der intensiveren Braunfärbung unter- 
scheidet sich die Traufe dieser einziehenden Sprosse auch noch in ihrer 
stofflichen Zusammensetzung von den bisher mitgeteilten Befunden. 
Die frische Traufe gibt, ohne daß es nötig wäre, sie einer Hydrolyse zu 
unterwerfen, eine positive FEHLINGsche Rekaktion. Es spielen bei dem 
Auftreten reduzierender Substanzen sicher Zersetzungserscheinungen im 
Gewebe eine Rolle, so daß das Ganze mit einer kutikulären Ausscheidung 
nichts mehr zu tun hat. — Sieht man von diesem letzterwähnten Fall 
einmal ab, so folgt die Blattausscheidung des Wermuts dem wechselnden 
Spiel der Standortsfaktoren. Bei den Untersuchungen über die Ein- 
wirkung der Witterungsfaktoren auf die kutikuläre Ausscheidung hatten 
nur ausgewachsene Pflanzen Verwendung gefunden. Überblickt man die 
in den einzelnen Altersstufen von einer Wermutpflanze hervorgebrachten 
Blatt-Typen in ihrer morphologischen und anatomischen Verschiedenheit, 
so drängt sich von selbst die Frage auf, wie sich diese so ungleichen 
Blätter in der Größe ihrer kutikulären Ausscheidung zueinander ver- 
halten mögen? Für die Klärung dieser Frage standen Wermutpflanzen 
in allen Altersstufen zur Verfügung. Es wurde natürlich darauf geachtet, 
daß der Vergleich der Blattausscheidung an den verschiedenen Pflanzen 
gleichzeitig, also unter annähernd gleichen Bedingungen durchgeführt 
wurden. Von dem großlappigen dorsiventralen Blatt der Grundrosette 
der 12 Wochen alten Sämlingspflanze steigt, unter Zugrundelegung der- 
selben Blattfläche, die Ausscheidung mit fortschreitender Insertions- 
höhe bis zu den kleinen silbrig-filzigen Blättchen der blühenden Sprosse 
stetig an und erreicht hier gegenüber den zuerst genannten Rosetten- 
blättern den 4—5fachen Wert. Wir können sagen, die Menge der aus- 
geschiedenen Substanz folgt in ihrem Anstiege dem einer jeden Alters- 
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stufe des Wermuts eigentümlichen Gehalt an Bitterstoffen, der ja mit 
Beginn der Blüte gleichfalls seinen maximalen Wert in der Pflanze er- 
reicht. In welchem Verhältnis steht nun die ausgeschiedene zu der im 
Blatt vorher vorhandenen Bitterstoffmenge ? Um hierin einen Einblick 
zu erhalten, bedienten wir uns der folgenden Methode. Von einem Teil 
der Sprosse einer Wermutpflanze wurde die Regentraufe aufgefangen 
und der Anteil der Bitterstoffe durch Extraktion aus dem Trockenriick- 
stand bestimmt, während ein anderer Teil vor dem Einsetzen des Regens 
abgeschnitten und zur Droge getrocknet wurde. Aus 10 g der pulveri- 
sierten Droge lieBen sich über die Extraktionsreihe Ather-Chloroform- 
Alkohol (vgl. S. 575) 332 mg Absinthiin gewinnen. Die an der Pflanze 
verbliebenen Sprosse, mit einem Blatttrockengewicht von 25 g, gaben 
wahrend einer einzigen Regennacht 349 mg Trockenriickstand in ihrer 
Blatttraufe ab. Setzen wir den fiir das Drogenpulver bestimmten Bitter- 
stoffwert ein, so wären rechnerisch in den 25 g Blattsubstanz vor Beginn 
des Regens 830 mg Bitterstoffe enthalten gewesen. Nach Abzug des im 
Trockenriickstand enthaltenen Aschenanteils und der nicht naher defi- 
nierten braunen Komponenten verblieben im Trockenriickstand der 
Traufe noch 227 mg Bitterstoffe. Das sind 27% des in den Blattern vor- 
handen gewesenen Absinthiins (227:830), die also in einer einzigen 
Regennacht fortgespült werden. Dieser auffallend hohe Prozentsatz 
stellt allerdings den zur Beobachtung gekommenen Maximalwert der 
Abgabe dar, im allgemeinen liegt der Wert bei 10—15%. 


Uber den Einflu8 verschiedener Wermutpräparate auf Keimung 

und Wachstum des Fenchels. 

Wir sind eingangs von der Frage ausgegangen, ob an dem Wermut 
eine Blattausscheidung nachzuweisen ist, mit deren Hilfe seine hemmende 
Wirkung auf das Wachstum seiner Nachbarpflanzen zu erklaren ist ? 
Es hat sich ergeben, daB eine überaus groBe Blattausscheidung vorhanden 
ist und ein Wirkstoff, das Absinthiin, in betrachtlichen Mengen durch die 
Kutikula ausgeschieden und hernach vom Regenwasser in der Blatt- 
traufe mit fortgespült wird. Die Abgabe organischer Verbindungen 
durch die Kutikula beschränkt sich, wie wir gezeigt haben, keineswegs 
nur auf die Bitterstoffe allein, sondern es treten noch andere, bisher nicht 
identifizierte Stoffe mit aus. Nun bleibt noch der Nachweis zu führen, 
daB in dem Wermutblatt bzw. seiner Blatttraufe wirklich wachstums- 
hemmende Stoffe vorhanden sind. Die Suche nach dem fiir andere 
Pflanzen wachstumshemmenden Körper unter den Stoffen der Blatt- 
traufe wurde vorerst in Form von Tastversuchen, die aus technischen 
Gründen auf das Freiland beschränkt blieben, aufgenommen. Wenn 
der das Wachstum der benachbarten Fenchelpflanzen hemmende Faktor 
wirklich von den Wermutblättern in dem Spritzwasser der Regentraufe 
diesen zugeführt wird, muß der fragliche Stoff in den Blättern wahr- 
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scheinlich in gréBeren Mengen vorhanden sein. Lassen wir also auf 
Fenchelfrüchte während ihrer Keimung getrocknete oder frische Wermut- 
blätter einwirken, so dürfen wir, so unsere Vermutung zu Recht besteht, 
erwarten, daB unter diesen Bedingungen gegenüber unbehandelten 
Kontrollsämlingen eine Wachstumshemmung in Erscheinung tritt. Der 
Versuch wurde so angelegt, daß auf einem 5 m langen Fenchelbeet drei 
Reihen Fenchelsaat mit einem Abstand von 30 cm voneinander angelegt 
wurden. Vor der Einsaat wurden die Saatrillen mit gleichen Mengen 
Komposterde untergemengt, wobei im ersten Falle 100g Blattpulver 
von der Wermutdroge, im zweiten 500 g frische, zerkleinerte Wermut- 
blätter darunter gemischt worden war, während die dritte, als Kontrolle 
dienende Reihe ohne einen Zusatz zur Komposterde geblieben war. Auf 
diese Art und Weise war in den ersten beiden Rillen das die Fenchelfrüchte 
umgebende Erdreich mit Extraktstoffen aus den Wermutblättern durch- 
tränkt. Welchen Einfluß die Extraktstoffe des Wermuts auf die Keimung 
des eingesäten Fenchels auszuüben vermochten, ist aus dem in der 
Tabelle 2 dargelegten Keimungsverlauf zu ersehen. Die angegebenen 
Keimprozente sind so zu verstehen, daß die in der Kontrollreihe definitiv 


erreichte Sämlingszahl gleich 100 gesetzt wurde. 


Tabelle 2. 





Erreichte Keimprozente 
24.8.39| 28. 8. 39 | 31. 8. 39 


Einsaat des Fenchels 14. 8. 39 unter Zusatz von 

















1. Reihe 100g Wermutpulver . . . . . . . . . . . 3,0 44,6 55,3 
2. Reihe Kontrolle ohne Zusatz . . . . . . . . .. 56,6 100,0 100,0 
3. Reihe 500 g frischer Blattsubstanz des Wermuts. . 1,6 29,0 46,6 


Sowohl das Drogenpulver als auch die frische Blatisubstanz des Wermuts 
setzen die Keimfähigkeit des Fenchels auf die Hälfte gegenüber der Kon- 
trolle herab. Außerdem hat die Beigabe von Absinth eine Verzögerung 
der Keimung zur Folge, die Verlängerung der Keimzeit beträgt etwa ein 
Drittel der Normalen. Die Länge der Kotyledonen ist bei den mit Wermut 
behandelten Keimlingen geringer als bei den Kontrollpflanzen. Zur 
vollen Auswirkung kommt der morphologische Unterschied aber erst 
bei der Entfaltung der Folgeblätter. Die Blattfiedern kommen nicht in 
der für den Fenchel so typischen zierlichen pfriemförmigen Gestalt zur 
Ausbildung, sondern stellen fast sukkulent anmutende kurze Fieder- 
stummel dar (vgl. Abb. 4/5). Der Bau dieser abnormen Fieder ist 
gegenüber demjenigen der Kontrollsämlinge gleichfalls stark verändert. 
Die obere Palisadenschicht besteht hier aus zwei Zellenlagen, während die 
untere kaum noch als solche zu erkennen ist. Die Größe der oberen 
Palisadenzellen ist, verglichen mit denjenigen der Kontrollpflanzen, auf 
das Zweieinhalbfache gestiegen. Die das Fenchelöl beherbergenden Öl- 
gänge der Blattstiele sind kleiner und zum Teil überhaupt nicht zur 
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Ausbildung gekommen. Sind die Blattstiele der zum Versuch verwendeten 
Bologneser Fenchelsorte normalerweise von süßem, aromatischem Ge- 
schmack, so schmecken die unter dem Einfluß des Wermutextraktes 
zur Ausbildung gekommenen Blattstiele fade und salzig. — Diese Tatsache 
war auch den Kaninchen bekannt, die ihre Vorliebe für jungen Fenchel 
nur den Kontrollpflanzen gegenüber zum Ausdruck brachten. — Als 
neues Moment in dem Ergebnis dieses Versuches tritt die eben beschriebene 





a b 
Abb.4au.b. a Unter Zusatz von Wermutblattpulver gekeimte Fenchelpflanzen. 
b Gleich alte Kontrollpflanzen. 


Sukkulenzerscheinung hinzu. Der in der Nachbarschaft von Wermut- 
pflanzen im Frühjahr an Fenchelkeimlingen beobachtete Kiimmerwuchs 
hatte die oben beschriebene Sukkulenzerscheinung nicht im Gefolge. 
Die Pflanzen waren zwar auffallend klein, zeigten aber gegeniiber den 
Kontrollpflanzen keine morphologischen Abweichungen. Dieses neue 
Moment in der Beeinflussung des Fenchelwachstums durch den Wermut 
kann seinen Grund darin haben, daB der das Wachstum hemmende 
Körper in dem Blattextrakt in einer sehr viel höheren Konzentration 
vorhanden ist, als in dem Spritzwasser der Blatttraufe. Es ware aber 
auch denkbar, daB es sich hier um die Wirkung eines neuen, in der Blatt- 
traufe gar nicht vorhandenen Stoffes handelt. Die Ergebnisse einer 
Anzahl weiterer Freilandversuche enthielten Fingerzeige dafür, in welcher 
Richtung die zur endgiiltigen Klarung der schwer iiberschaubaren Ver- 
haltnisse notwendigen Laboratoriumsversuche angesetzt werden miissen. 
So wurde auf anderen Beeten der Fenchel nach der Einsaat mit wäßrigen 


Planta Bd. 30. 38 
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Kaltauszügen der unzerkleinerten Wermutdroge jeden 3. Tag begossen. 
Auch diese Behandlungsform führte zu dem gleichen Erfolg wie die 
Beigabe pulverisierter Droge. Uber die Mengen der in solchen Ausziigen 
enthaltenen Stoffen gibt die folgende Bestimmung AufschluB. Eine 
Anzahl SproBspitzen noch nicht erblühter Wermutpflanzen war Ende 
Juli vorsichtig zur Droge getrocknet worden. Legte man 5g dieser 
nirgends angebrochenen Droge in der Weise in destilliertes Wasser, daß 
die Schnittflächen der ees über die Wasseroberfläche hinausragten, 
nahm sie dann nach 
10 Min. heraus und priifte 
hinterher das Wasser 
durch Eindampfen auf 
seinen Riickstand hin, so 
stellte sich heraus, daB 
von den 5 g Droge bei 
einer Zimmertemperatur 
von 20°C 130 mg abge- 
geben worden waren. Das 
Ergebnis ist um so be- 
achtlicher, als ein in 
Wasser getauchter ge- 
trockneter WermutsproB 
wahrend der angegebenen 
Versuchszeit an keiner 
anderen Stelle seiner 
Abb. 5au.b. a Folgeblatt einer mit Wermutauszügen Oberfläche vom Wasser 
behandelten Fenchelpflanze. b Gleich altes Blatt einer benetzt wird als nur an 

unbehandelten Kontrolipfianse. dem Haarkleid, an der 
Außenfläche der großen T-förmigen Haare. Während der Dauer des Ein- 
tauchens in das Wasser ist der zuvor zur Droge getrocknete Sproß nämlich 
überall von einer glänzenden Luftschicht überzogen, und beim Heraus- 
nehmen bleibt keine Stelle sichtbar benetzt. Auch dieser mit der Droge 
durchgeführte Versuch zeigt, welche große Stoffmenge bei einer auf die 
Oberfläche der Haare beschränkt bleibenden Berührung mit Wasser an 
dieses abgegeben wird. Wenn es sich hierbei auch um Blätter handelt, 
deren Gewebe bei der Trocknung abgestorben ist, so ähneln die Be- 
dingungen, unter denen die Stoffabgabe hier erfolgt, doch denjenigen, 
die bei der Fortspülung der kutikulären Ausscheidungen durch den 
Regen am lebenden Blatte gegeben sind. Durch Kochen verliert 
der Blattextrakt seine Wirkung nicht. Trennt man die ätherischen 
Stoffe der Wermutdroge durch Destillation von den Bitterstoffen und 
sonstigen Extraktstoffen ab, so zeigt sich wohl auf die Behandlung mit 
dem Extrakt des Destillationsrückstandes hin an der Fenchelsaat die 
keimungs- und wachstumshemmende Wirkung, nicht aber nach dem 
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Begießen mit den im Destillat aufgefangenen ätherischen Ölen. Bei der 
yroBen Flüchtigkeit ätherischer Ole ware es verfehlt, diesem letzteren 
Befund zuviel Gewicht beizulegen. Außer einer je nach den Witte- 
rungsbedingungen verschieden rasch vor sich gehenden Verdunstung 
des Destillats wird es bei den im Boden verbliebenen Rest der äthe- 
rischen Substanzen bald zu einer Zersetzung kommen. Es ist durch- 
aus möglich, daß die von der lebenden Wermutpflanze ausgehende 
Schwängerung der Luft mit ätherischen Ölen auf den Fenchel ganz anders 
wirken kann. In dieser Vermutung mag man noch durch Ergebnisse 
bestärkt werden, die MorıscH (1937, S. 44) über die wachstumshemmende 
Wirkung einer Begasung mit ätherischen Ölen mitgeteilt hat. MoLıscH 
hatte an Wickenkeimlingen, die er in Laboratoriumsversuchen im ab- 
geschlossenen Luftraum durch die Beigabe von Sprossen des Lavendels, 
der Pfefferminze und einiger anderer Pflanzen deren ätherischen Stoffen 
ausgesetzt hatte, eine deutliche Wachstumshemmung gegenüber un- 
begasten Kontrollpflanzen festgestellt. Die in dem Extrakt oder der 
Blatttraufe vorhandenen wachstumshemmenden Stoffe sind im Boden 
nur begrenzt haltbar, so verlieren die Extrakte nach kürzerer, das Drogen- 
pulver nach längerer Zeit ihre hemmende Wirksamkeit. Unterbleibt eine 
neuerliche Zuführung frischen Extraktes oder Pulvers, so zeigen die 
zuvor in ihrem Wachstum gehemmt gewesenen Fenchelpflanzen nach 
einigen Wochen ein normales Wachstum. Die nunmehr zur Ausbildung 
gelangenden Blätter nehmen unter der Einschaltung von Übergangs- 
formen die normale Gestalt wieder ein. 


Besprechung einiger Ergebnisse. 

Unter den Ergebnissen unserer Untersuchung fallen zwei Momente 
besonders auf. Das ist einmal die starke kutikuläre Ausscheidung von 
Wirkstoffen durch die Wermutpflanze und zum anderen die Wirkung der 
Exkrete als Hemmstoffe für das Wachstum und die Keimung anderer 
Pflanzen. Da die Blattausscheidungen mit dem Spritzwasser der auf- 
fallenden Regentropfen von der Blattoberfläche in die Umgebung ge- 
schleudert werden, ist die Größe der Wirkungszone der Hemmstoffe, die 
sich um die Wermutpflanze herum bildet, von der Höhe der Pflanze und 
damit von ihrem Alter abhängig. Mit zunehmender Höhe der Pflanze 
ist aber nicht nur die günstigste mechanische Voraussetzung für eine 
größere Reichweite des Spritzwassers gegeben, sondern es nimmt, wie 
wir gesehen haben, die Exkretion entsprechend dem in größerer Höhe 
anzutreffenden höheren Bitterstoffgehalt der Pflanze gleichfalls beträcht- 
lich zu. In der Praxis gilt die Regel, die zur Drogenherstellung des 
Wermuts (Herba Absinthii) verwendeten Sproßspitzen an heißen, 
troekenen Tagen zu sammeln. Das durch unsere Versuche bewiesene 
Vorliegen einer starken kutikulären Exkretion der Bitterstoffe beim Wer- 
mut erklärt und bestätigt die Richtigkeit dieser empirischen Regel. An 
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trockenen heißen Tagen ist die Oberfläche der Blätter und Sprosse mit 
den als Exkrete ausgeschiedenen Bitterstoffmengen überzogen, während 
nach einem Regen diese auf der Oberfläche liegenden Exkrete fort- 
gewaschen worden sind und die Droge einen dieser Menge entsprechend 
geringeren Bitterstoffgehalt aufweisen wird. Ein ähnliches Verhalten 
dürfen wir bei vielen anderen Wirkstoffpflanzen erwarten, eine Ver- 
mutung, die ARENS (1934, S. 294) für die Alkaloidpflanzen schon aus- 
gesprochen hat. Eine Bestätigung findet seine Annahme in der oben 
schon erwähnten Beobachtung von Moruzs (1938), daß die Blätter des 
Bilsenkrautes beim Eintauchen in destilliertes Wasser einen großen Teil 
ihrer Alkaloide an dieses abgeben. CArPENBERG und Harms (1939) 
erhielten bei Alkaloidbestimmungen des Schöllkrautes, je nachdem die 
Pflanzen bei trockenem Wetter oder nach einem Regen geerntet worden 
waren, große Unterschiede in der Gesamtbasenmenge der Droge. In dem 
„Begenmaterial‘ war von der Gesamtbasenmenge je nach der Länge des 
Regens nur noch die Hälfte bis ein Drittel der Gesamtbasenmenge vor- 
handen. Unter Hinweis auf die Arensschen Befunde über die kutikuläre 
Exkretion von Salzen glauben die Verfasser, daß der von ihnen am 
Regenmaterial festgestellte Alkaloidschwund auf die Auswaschung durch 
den Regen zurückzuführen sei.” Unter den Angaben über den für das 
Trocknen von Alkaloiddrogen günstigen Zeitpunkt findet sich bei Bos- 
HART (1930, S.98) für den Stechapfel folgender interessanter Hinweis: 
„Wichtig ist es beim Trocknen, daß die Blätter nicht zu stark vom Tau 
befeuchtet in den Trockenschrank kommen. Wir haben im Jahre 1927 
Blätter am Morgen gesammelt und sie stark vom Tau naß, wie sie waren, 
in den Trockenschrank gebracht. Sie trockneten gut und lieferten eine 
Droge von sehr schöner, grüner Farbe, aber der Alkaloidgehalt war fast 
völlig verschwunden‘. Offenbar hatte die gleichzeitig warme und nasse 
Luft beim Beginn des Trocknens den Abbau der Alkaloide auBerordent- 
lich beschleunigt.‘‘ Nach eigenen, noch nicht zum Abschluß gekommenen 
Versuchen sind in der Regentraufe der Stechapfelblätter erhebliche Alkaloid- 
mengen festzustellen. Die Alkaloide des Stechapfels vermögen ebenso 
wie die Bitterstoffe des Wermuts die Epidermiszellen auf dem Wege durch 
die Kutikula nach außen hin zu verlassen. Unter Berücksichtigung dieser 
Tatsache läßt sich die von BosHART mitgeteilte Beobachtung heute eher 
als Folge einer Abwaschung der Alkaloide durch das Tauwasser deuten. — 
Bei starker Taubildung kann es auch beim Wermut zu einer Abwaschung 
der Blattausscheidungen kommen, wenn auch einem Abtropfen des 
Taus die starke Behaarung des Blattes entgegenwirkt. Eine andere Frage 
ist die, ob das anhydrische Verhalten der Blattausscheidungen auf der 
Oberfläche der großen T-förmigen Haare nicht die Tauaufnahme des 
Wermuthlattes während der Trockenzeiten erleichtern kann ? 


1 Im Original nicht kursiv. 
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Wenn auch die Anzahl der Pflanzen, über deren Ausscheidungen 
und Wirkungen wir durch experimentell gesichertes Tatsachenmaterial 
unterrichtet sind, noch sehr gering ist, so hat sich doch gerade in den 
letzten Jahren die Erkenntnis der Wichtigkeit der Aufhellung dieser 
Vorgänge für eine physiologisch orientierte Pflanzensoziologie Bahn 
gebrochen. In besonders eindringlicher Form hat Boas (1937) die hiermit 
zusammenhängenden Probleme in seiner ,,Dynamischen Botanik‘ be- 
handelt. Zu gleicher Zeit hat MorıscH (1937) in seinem letzten, ,,Allelo- 
pathie“ betitelten Buche, an der Wirkung des in Spuren aus dem reifen 
Apfel entweichenden Äthylengases auf das Längenwachstum verschie- 
dener Keimpflanzen ein klassisches Beispiel einer stofflichen Fernwirkung 
auf andere Pflanzen beschrieben. Auf medizinisch-biologischer Seite hat 
Manaus (1934/35/37) das Verdienst, diese Vorgänge früh erkannt zu haben, 
und wir finden in seinen Beobachtungen über die Wirkungen von Blatt- 
ausscheidungen auf das Wachstum anderer Pflanzen, wie auch in den 
Ergebnissen seiner Kombinationspflanzungen wertvolle Hinweise und 
Anregungen. 

Es ist wohl kein Gebiet der angewandten Botanik mehr geeignet, den 
Wechselwirkungen benachbarter Pflanzen nachzugehen, als gerade der 
Heilpflanzenanbau. Haben sich doch bei ihm auf Grund einer jahr- 
hundertealten empirischen Auslese durch den Menschen diejenigen 
Pflanzen eingefunden, die unter der Unzahl der Gattungen und Arten 
der heimischen Pflanzenwelt über spezifische Wirkstoffe verfügen, deren 
Zuführung den menschlichen oder tierischen Organismus in der einen 
oder anderen Weise beeinflußt. Der Begriff der Heilpflanze hat sich aus 
der Erfahrung der Wirkungsweise gegenüber dem Menschen und den 
Tieren entwickelt, und wir sind daher gewohnt, ihn nur für diesen Lebens- 
bereich zu gebrauchen. Es liegt aber nur an dem Fehlen einer systematisch 
ausgebauten Erfahrung, wenn wir bisher den Begriff der Heilpflanze 
nicht auch auf ihre Wirkung anderen Pflanzen gegenüber anwenden 
können. Wir finden im botanischen Schrifttum zahllose Angaben darüber, 
daß die „Wirkstoffe‘‘ bestimmter Pflanzen in das physiologische Ge- 
schehen anderer in der und der Weise einzugreifen vermögen. Gewiß 
kann man in den meisten Fällen nicht von einer Heilwirkung sprechen, 
es mag daher richtiger sein, statt des engeren Begriffes der Heilpflanze 
den allgemeineren der Wirkstoffpflanze zu gebrauchen. Besonderes 
Interesse haben in letzter Zeit diejenigen Fälle einer stofflichen Beein- 
flussung gefunden, bei denen die Zuführung des pflanzlichen Wirkstoffes 
den Chemismus der behandelten Pflanze so weitgehend veränderte, daß 
mit dem Auftreten einer Genomvermehrung eine dauernde gestaltliche 
Umwandlung verbunden war, wofür die von BLAKESLEE, AVERY u.a. 
beschriebene Erzeugung von Polyploidie nach Colchicinbehandlung als 
anschauliches Beispiel aufgeführt sei. Den ersten Ergebnissen über die 
Wirkung der Colchieinbehandlung sind in kürzester Zeit weitere gefolgt, 
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durch die nicht nur das Erfahrungsfeld der Erbforschung und Züchtung, 
sondern auch das der Ükologie wesentlich erweitert worden ist (vgl. die 
Besprechung der Colchicinarbeiten bei STRAUB 1939). Bei der Betrachtung 
dieser durch Wirkstoffe hervorgerufenen Erscheinungen drängt sich 
einem die Frage auf, ob derartig wirksame Stoffe auch aus der intakten 
Pflanze in ihre Umgebung gelangen und welche Wirkungen sie auf die 
Nachbarpflanzen auszuüben vermögen. Durch die Tatsache, daß es mit 
den aus der Wirkstoffpflanze extrahierten oder isolierten Wirkstoffen 
gelungen ist, in das physiologische Geschehen anderer Pflanzen einzu- 
greifen, erhält der beim Wermut erbrachte Nachweis einer kutikulären 
Exkretion von Wirkstoffen erst seine Bedeutung. In dem untersuchten 
Fall handelte es sich um die Abgabe von Hemmstoffen. Läßt sich nun die 
Ausscheidung der Wirkstoffe auch für eine große Anzahl anderer Pflanzen 
nachweisen, so dürfen wir mit vielen andersgearteten Wirkungsweisen 
rechnen. Es wäre, um nur ein Beispiel zu nennen, durchaus denkbar, 
daß wir die fungizide Wirkung mancher Pflanzen dereinst auf dem einen 
oder anderen Wege in den Dienst der Schädlingsbekämpfung werden 
stellen können. Die Voraussetzungen für dieses heute noch kühn er- 
scheinende Vorhaben werden uns weitere Untersuchungen geben müssen, 
durch die wir uns den hierzu potwendigen Überblick über die Ausschei- 
dungen der Wirkstoffpflanzen und über deren Wirkungen auf andere 
Gewächse verschaffen können. 


Zusammenfassung. 

1. An Keimlingen des Fenchels (Foeniculum vulgare L.) und einer Reihe 
anderer Pflanzen konnte in der Nachbarschaft ausgewachsener Wermut- 
pflanzen (Artemisia Absinthium L.) eine deutliche Wachstumshemmung 
beobachtet werden. 

2. Diese Wachstumshemmung findet nach Lage der Dinge nicht ineinem 
Entzug von Wasser oder Mineralsalzen durch den Wermut ihre Erklarung. 

3. Ausgehend von der Arbeitshypothese, daß die an den Fenchelkeim- 
lingen beobachtete Wachstumshemmung auf die Einwirkung von Blattaus- 
scheidungen der Wermutpflanze zurückzuführen sein könnte, wurde mit 
Hilfe einer Analyse der Blatttraufe der Nachweis erbracht, daß die Blätter 
und Sprosse des Wermuts eine beträchtliche kutikuläre Exkretion besitzen. 

4. Diein der Regentraufe nachweisbaren Ausscheidungen der Wermut- 
blätter bestehen zum überwiegenden Teil (ungefähr 82—88%) aus 
organischen Stoffen, unter denen der Bitterstoff Absinthiin mengenmäßig 
vorherrscht. Unter den mineralischen Bestandteilen steht das Kalium 
der Menge nach an erster Stelle. 

5. Auf Grund einer anatomischen Untersuchung und gestützt auf 
das Ergebnis eines hinreichend großen Versuchsmaterials wurden als 
wahrscheinliche Austrittsorte der Exkrete durch die Kutikula die Ober- 
flächen der T-förmigen Haare und der Sekretkappen der Öldrüsen 
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ermittelt. Farbreaktionen deuten darauf hin, daß das subkutikuläre 
Sekret der „Öldrüsen‘‘ nicht allein aus ätherischen Ölen, sondern zu 
einem großen Teil aus Bitterstoffen gebildet wird. 

6. Die Menge des in der Regentraufe des Wermutblattes gefundenen 
Rückstandes ist, wie zu erwarten stand, von Witterungseinflüssen weit- 
gehend abhängig. Nach Schönwetterperioden, in denen es für die Pflanze 
zu hohen Transpirations- und Assimilationswerten gekommen war, stieg 
die Menge des Traufenrückstandes stark an, während sie bei langan- 
dauerndem Regenwetter absank. 

7. Die an gleich großen Oberflächen zur Ausscheidung kommenden 
Stoffmengen stehen in Beziehung zur Insertionshöhe eines Blattes und 
nehmen von der Basis zur Spitzenregion der Sprosse zu. Die Rosetten- 
blätter der Sämlingspflanzen haben bei Flächengleichheit nur einen 
Bruchteil der kutikulären Ausscheidung von Blättern der Spitzenregion 
ausgewachsener Wermutpflanzen aufzuweisen. 

8. Die Annahme, daß die Wermutpflanze über bestimmte gegenüber 
dem Fenchel wirksame Stoffe verfügt, wurde durch orientierende Frei- 
landversuche bestätigt. Die Beigabe von pulverisierter Wermutdroge, 
zerkleinerter frischer Blattsubstanz zur Erde sowie das Begießen der 
Einsaat mit Kaltauszügen der Droge und Abkochungen des frischen oder 
getrockneten Krautes der Wermutpflanze hatten beim Fenchel eine 
Herabsetzung der Keimprozente auf die Hälfte, eine beträchtliche Ver- 
längerung der Keimzeit und eine mit Sukkulenzerscheinungen der Blätter 
verbundene Wachstumshemmung zur Folge. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DAS VORKOMMEN 
UND DEN ZUSTAND DER ACHSELKNOSPEN 
BEI DEN HÖHEREN PFLANZEN. 

Von 
Kart HOLTHUSEN 
(Hamburg). 

(Eingegangen am 11. Dezember 1939.) 


Einleitung. 

In älteren, aber auch in neueren und neuesten Lehrbüchern der 
Botanik und der Pflanzenmotphologie findet man übereinstimmend die 
Angabe, daß die höheren Pflanzen in den Achseln aller ihrer Blätter, 
mit Ausnahme derjenigen der Blüte, Achselknospen ausbilden. Zum 
mindesten für die Angiospermen wird das allgemein angenommen, 
während für Koniferen angegeben wird, daß sie zum Teil achselknospen- 
freie Blätter besitzen. ig 

So heißt es z. B. bei A. P. DE CANDOLLE in der Organographie (1828, 
S. 168): „Jedes Blatt trägt in seiner Achsel eine Knospe‘‘, und in der 
Physiologie (1835, S. 482): „Jedes Blatt eines Zweiges trägt, von seinem 
Entstehen an, in seiner Achsel die Anlage zu einer Knospe.‘“ Auch 
HOoFrMEISTER (1868, S. 429) gibt an, daß gleichzeitig mit jedem neuen 
Blatte über dessen Medianlinie eine neue Seitenachse angelegt werde; 
oft sei diese allerdings nur ein unscheinbarer, leicht zu übersehender 
Höcker. Daß sie aber nicht nachgewiesen werden könne, dafür ,,ist 
mir bei den Achseln der Laubblätter angiospermer Phanerogamen mit 
Sicherheit kein Fall bekannt‘ (S. 430). Es folgt dann ein kurzer Hin- 
weis darauf, daß dagegen bei manchen Koniferen über den Medianen 
gewisser Blätter keine Seitenachsen angelegt würden. 

Nach VELENOvsKY (1907, S. 602) „ist die vollständige Abortierung 
der Achselknospe (außer dem Gebiete der Blüte) eine große Seltenheit. 
Die Entwicklung der Achselknospe ist also eine gesetzmäßige Eigen- 
schaft der Phanerogamen.“ Und wenn GoEsBEL (1911, S. 248) über 
„das Verhalten von Blatt und AchselsproB bei den Angiospermen“ 
angibt: ,,Beide entstehen normal als ‚gepaarte‘ Anlagen“, so liegt dem 
ebenfalls die Auffassung zugrunde, daß gesetzmäßig in jeder Blatt- 
achsel eine Knospe entstehe. 

Auch in der neuesten Pflanzenmorphologie, der von TROLL, heißt es 
(1937, S. 56): „Neben ihr (der Endknospe) sind regelmäßig Knospen 
auch noch in den Blattachseln vorhanden.“ Später (S. 521) wird die 
Frage: „Werden in allen Blattachseln seitliche Vegetationspunkte 
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gebildet ?‘* kurz besprochen: ,,Eine Antwort hierauf hat schon Hor- 
MEISTER gegeben, wenn er sagt, daß ihm, von den Blattorganen der 
Blüte abgesehen, die der Achselknospen durchweg entraten, bei den 
Angiospermen kein derartiger Fall mit Sicherheit bekannt sei. ... Indes 
gibt es auch Beispiele für gänzlich der Achselknospen entbehrende 
Blätter; so hat Caspary (1859, S. 121) für Aldrovanda vesiculosa, deren 
Blätter in meist 7—8zähligen Wirteln stehen, festgestellt, daß, wenn 
überhaupt, nur ein Blatt eines Quirls einen Seitenast bildet.‘ 

Die Angaben CASPARYs beweisen nun allerdings die Abwesenheit 
von Achselknospen nicht endgültig, da sich hier das wohl nur an Mikro- 
tomschnitten entscheiden läßt. Auch sonstige Angaben über das an- 
gebliche Fehlen von Achselknospen bei Angiospermen gründen sich nur 
auf makroskopische Beobachtungen. So führt z. B. CLos (1856) eine 
ganze Anzahl von Dikotylen an, die angeblich keine Achselknospen aus- 
bildeten. Aber er hat nur mehr oder weniger eingehend makroskopisch 
untersucht, und das genügt schon deswegen nicht, weil z. B. bei Acer 
pseudoplatanus „die Axillarknospen der Laubblätter der Triebe im 
Frühjahre beim Austreiben fast alle zugrunde gehen, auch bei anderen 
Holzgewächsen, wie man sich leicht überzeugen kann, so z.B. bei der 
Eiche, der Linde, der Buche u. a., doch sind es hier zum Teil nur einzelne 
Knospen, die normal abgeworfen werden‘ (BERTHOLD 1898, S. 142). 
In anderen Fällen sind aber vermutlich die Knospen in dieser Region 
(der Grenze zweier Jahrestriebe) zwar wohl vorhanden, aber so klein, 
daß sie ohne mikroskopische Untersuchung nicht zu erkennen sind“ 
(BERTHOLD 1904, S. 33). 

Die Sachlage ist also die, daß ganz allgemein angenommen wird, 
bei den Angiospermen führe jedes Blatt gesetzmäßig in seiner Achsel 
eine Knospe, und daß gelegentliche gegenteilige und als seltene Aus- 
nahmen angeführte Befunde ungenügend begründet sind, weil sie sich 
nur auf makroskopische Untersuchungen stützen. Das gilt auch für die 
Koniferen, die ja nur in wenigen Blattachseln sichtbare Achselknospen 
aufweisen. Die anderen Blätter werden in den forstbotanischen und 
botanisch-morphologischen Werken übereinstimmend als steril bezeichnet, 
ohne daß aber auch hier durch mikroskopische Untersuchungen die 
Frage entschieden worden wäre, ob nicht kleine Vegetationspunkte oder 
wenigstens meristematisches, als Knospenanlage zu deutendes Gewebe 
in den Blattachseln vorhanden sind. 

Soviel mir bekannt ist, ist die einzige Arbeit, die sich systematisch 
mit einer Untersuchung der Frage, ob Achselknospen bei einer bestimmten 
Kategorie von Blättern vorkommen oder fehlen, beschäftigt, die von 
Köck (1903) über die Kotyledonarknospen dikotyler Pflanzen. Köck 
findet, daß nur bei einigen wenigen Dikotylen in den Achseln der Keim- 
blätter entgegen dem sonstigen allgemeinen Verhalten keine Achsel- 
knospen vorhanden sind. Er vermutet, „daß wenigstens in einigen dieser 
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Fälle der Grund darin zu suchen ist, daß erst sehr viel später solche 
Axillarknospen gebildet werden und mir soweit entwickelte Keimlinge 
nicht mehr zu Gebote standen. Bei einigen Formen freilich, wie z. B. 
bei Berberis vulgaris, Carthamus tinctorius u.a. scheint es mir aus- 
geschlossen, daß Kotyledonarknospen gebildet werden. Denn obwohl zahl- 
reiche Keimlinge bis zu weit vorgerückten Stadien untersucht wurden. 
konnte ich doch keine Spur von Kotyledonarknospen beobachten. Diese 
Fälle dürften dann immerhin als Ausnahmen gelten und hindern keines- 
wegs die Annahme einer allgemeinen Verbreitung von Kotyledonar- 
knospen unter den Dikotylen“ (S. 65). Köck hat aber auch nur makro- 
skopisch untersucht. Ich habe seine Angaben nicht nachprüfen können. 
bin aber überzeugt, daß die mikroskopische Untersuchung auch hier 
das Vorhandensein von Knospen oder Knospenanlagen feststellen würde. 

Wie diese kurze Übersicht der einschlägigen Literatur ergibt, beruht 
die allgemeine Annahme, daß alle Blattachseln seitliche Vegetations- 
punkte enthalten, nicht auf besonderen Untersuchungen, die alle von 
einer Pflanze in einer Vegetationsperiode angelegten Laubblattachseln 
umfassen, sondern auf der Verallgemeinerung der Erfahrung, daß die 
Blattachseln der höheren Pflanzen in den allermeisten Fällen bei makro- 
skopischer Besichtigung Achselknospen erkennen lassen. Nur gelegent- 
lich finden sich in Arbeiten mit anderer Zielsetzung Bemerkungen über 
das Vorhandensein von Achselknospen in sämtlichen Laubblattachseln 
der untersuchten Pflanzen. So berichten z. B. RösLer (1928, S. 32) 
von Triticum vulgare und Kuırm (1937, S. 284) von Avena sativa, daß 
beide Pflanzen regelmäßig in allen ihren Laubblattachseln, auch in der 
Achsel der Koleoptile, Achselknospen aufweisen. 

Bei der für die Morphologie grundsätzlichen Wichtigkeit der Frage, 
ob Blatt und Achselknospe wirklich gepaarte Anlagen sind in dem Sinne, 
daß gesetzmäßig in jeder Blattachsel der Vegetationspunkt einer Knospe 
angelegt wird, soll die vorliegende Arbeit an einer Anzahl von Pflanzen 
durch makro- und mikroskopische Untersuchung sämtlicher Blatt- 
achseln eines Individuums versuchen, diese Frage zu beantworten. 
Dabei war natürlich nicht nur auf das Vorkommen oder Fehlen aus- 
gebildeter Knospen zu achten, sondern auch auf das Vorkommen oder 
Fehlen mehr oder weniger weit differenzierter Meristemherde, die als 
Knospenanlagen gedeutet werden konnten. Da es sich ergab, daß es 
in der Tat Blätter gibt, die ganz regelmäßig keine Anlage in ihrer Achsel 
führen, wurde in einigen Fällen, soweit Zeit und Umstände es erlaubten, 
auch geprüft, ob in solchem Falle durch experimentelle Eingriffe sich 
noch die Entwicklung von Achselknospen erzielen ließ. 


Material und Methode. 
Sämtliche untersuchten Pflanzen stammten aus dem Hamburgischen 
Botanischen Garten. 
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Koniferen. Um bei den untersuchten Koniferen die An- oder Ab- 
wesenheit von Achselmeristem in allen makroskopisch leeren Achseln 
sicher und einwandfrei feststellen zu können, wurden von allen geprüften 
Arten Schnittserien durch ganze Jahrestriebe angefertigt. Die Triebe — 
zur Untersuchung gelangten nur Seitentriebe verschiedener Ordnung — 
wurden, nachdem die Blätter vorsichtig mit einer feinen Schere entfernt 
worden waren — einfaches Abzupfen der Blätter beschädigte häufig 
das anliegende Achselgewebe — in JuELscher Lösung fixiert, durch die 
aufsteigende Alkoholreihe gebracht und über Xylol in Paraffin ein- 
gebettet. Gefärbt wurden die 10 bzw. 15 u dicken Schnitte mit Safranin- 
Lichtgrün. 

Angiospermen. Da bei den meisten Angiospermen Achselknospen 
schon makroskopisch in allen Blattachseln festzustellen sind, wurden 
nur solche Pflanzen untersucht, deren Habitus vermuten ließ, daß bei 
ihnen Blätter ohne Achselknospen bzw. Achselmeristem vorkämen. Auf 
solche Pflanzen hat schon WyDLER (1843, S. 212) in einer seiner vielen 
„morphologischen Mitteilungen“ aufmerksam gemacht, in der er be- 
richtet, daß die unteren Blätter am ,,Scheinstengel krautartiger peren- 
nierender Pflanzen“ und viele Blätter an den Achsen der meisten ‚Pflanzen 
mit gedrängtstehenden Blättern (Ericineae, Diosmeae, Coniferae, Hüll- 
blätter der Malven, Dipsaceae, Compositae)‘‘ häufig kein Achselprodukt 
erkennen lassen. Aber auch dieser Hinweis gründet sich nur auf makro- 
skopische Beobachtung. 

Von den Pflanzen ‚mit gedrängtstehenden Blättern“ oder mit 
erikoidem Habitus wurden stets ganze Jahrestriebe, sowohl Haupt- 
als auch Seitentriebe, untersucht. Sie wurden wie die Jahrestriebe der 
Koniferen zunächst sorgfältig entblättert, dann in Juel fixiert, ein- 
gebettet und mit dem Mikrotom in lückenlose 10 bzw. 15 u dicke Schnitt- 
bänder zerlegt. 

Bei den krautigen Pflanzen wurden die makroskopisch leer erschei- 
nenden Blattachseln nach Fixierung und Einbettung in 10 oder 154 
dicke Quer- und Längsschnitte zerlegt und ebenfalls mit Safranin-Licht- 
grün gefärbt. Sehr häufig jedoch wurden die gesamten von der Pflanze 
entwickelten Blattachseln untersucht, so daß von vielen Pflanzen ein 
lückenloses Bild des Entwicklungszustandes aller Achselknospen des 
gesamten Sprosses gewonnen wurde. 


Ergebnisse. 
A. Koniferen. 

Wie die mikroskopische Untersuchung ergab, enthalten die makro- 
skopisch leeren Blattachseln von allen in der Tabelle 1 zusammen- 
gestellten Arten, mit Ausnahme von Taxus baccata, niemals embryonale 
Zellen bzw. ein Achselmeristem; sie sind wirklich völlig steril. Die an- 
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Koniferen verfiigen somit nach jeder Wachstumsperiode nur 


gefiihrten 
über eine äußerst geri 


Reserve schlafender Knospen, da stets 


ringfügige 
der grôBte Teil der vom Jahrestrieb angelegten vegetativen Knospen 
noch in der folgenden Wachstumsperiode austreibt. 





Tabelle 1. 
T s Pseudotsuga taxifolia (LAMB) BRITTON 
Taxus baccata L. Picea canadensis Britton 
A »  excelsa LK. 
Araucaria ER R. Br. »  pungens ENGELM. 
é poe = SWEET. Tazxodiaceae: 
„ ti Hook Sequoia gigantea (LispL.) DECNE. 
Agathis alba Lam. (Jugendform) 
Pinaceae: Taiwania cry ides HAYATA. 
Abies alba Miu Cunninghamia sinensis R. Br. 
» concolor LINDL. Cupressaceae : 
»» holophylla Maxim. Cupressus sempervirens L. 
is SIEB. et Zucc. macrocarpa GORDON 
„ magnifica MURRAY Widdringtonia juniperioides ENDL. 
„ nobilis LinDL. Juniperus flaccida SCHLECHT. 
»  Veitchii Linz. 





Da das Ergebnis der mikroskopischen Untersuchung bei allen Koni- 
feren, mit: Ausnahme von Taæws baccata, darin übereinstimmt, daß in 
keiner der-vielen makroskopisch leeren Blattachseln ein Achselmeristem 
ausgebildet ist, kann sich die Beschreibung auf die Darstellung der in 
den Blattachseln von Abies-Arten vorgefundenen anatomischen Ver- 
hältnisse beschränken; nur Taxus baccata muß gesondert behandelt 
werden. 

Bei den Abies-Arten liegt unmittelbar unter der Epidermis eine 
mehrzellige, schon von SANIO (1860, S. 68) beschriebene Korkschicht. 
Auf Längsschnitten, die median durch eine Blattachsel geführt sind, 
sieht man das Korkgewebe in das Blattkissen eindringen und bis zur 
Trennungsschicht, einer zweireihigen Schicht verdickter Zellen mit 
stark färbbarem Inhalt, sich fortsetzen. Ein meristematisches Achsel- 
gewebe findet sich in keiner der zahlreichen Blattachseln, weder in den 
apikalen, noch in den basalen Blattachseln der Jahrestriebe; der Kork- 
mantel durchzieht vielmehr ununterbrochen den gesamten Jahrestrieb. 

Aber auch auf frühesten Entwicklungsstadien, noch zur Zeit der 
Streckung der Jahrestriebe, sucht man in den Blattachseln vergebens 
nach meristematischem Gewebe. Auf medianen Längsschnitten durch 
Blattachseln so früher Entwicklungsstadien sieht man nur in dem Ge- 
webe, das sich später zum Blattkissen entwickelt, mehrere Reihen tei- 
lungsfähiger Zellen. Wenig später sind diese Zellenreihen verschwunden, 
Blattkissen sowie Trennungsschicht sind fertig ausgebildet, und in der 
Blattachsel selbst sind bereits die ersten Korkzellen vorhanden. 

Von diesem Ergebnis, daß die Mehrzahl aller Blätter eines Jahres- 
triebes stets steril sind, machte eine im Schulgarten Hamburg-Fuhls- 
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büttel im Freistand erwachsene Abies concolor eine Ausnahme. Die 
einzelnen Jahrestriebe, die aus der Krone dieser ungefähr 30jährigen 
Tanne entnommen waren, zeigten außer den wenigen normal vorkom- 
menden und normal ausgebildeten Achselknospen auf der Unterseite 
aller Triebe über den meisten Blättern eigenartige, tiefbraun gefärbte 
und sich von der helleren Rinde scharf abhebende, die Epidermis kaum 
überragende kreisférmige Erhebungen, die sämtlich in der Mediane 
einen Längsspalt aufwiesen. Eine Durchzählung 30 ein- und mehr- 
jähriger Triebe ergab, daß diese Erhebungen niemals auf der Oberseite, 
sondern stets nur an der Unterseite der Triebe zu beobachten waren, 
und daß im Höchstfalle 44%, im Mindestfalle noch 21% aller Blätter 
eines Jahrestriebes diese Erscheinung zeigten. Diese Erhebungen er- 
wiesen sich bei der mikroskopischen Untersuchung als Knospen. Auf 
Quer- und Längsschnitten sieht man den Längsspalt tief in das Rinden- 
gewebe sich fortsetzen und auf einen kräftigen Vegetationskegel aus- 
münden, der stets mehrere Blätter ausgegliedert hat. Die ersten Blätter 
stehen zum zugehörigen Deckblatt transversal, überragen kaum die 
Stengelepidermis und nähern sich mit ihren freien Enden bis auf einen 
schmalen Spalt. Ihren embryonalen Charakter haben diese Blätter 
bereits vollkommen verloren, ihr Gewebe ist nicht von dem angrenzenden 
Rindengewebe verschieden, und der die Rinde umschließende Kork- 
mantel setzt sich- ohne Unterbrechung unter den Epidermen der Blätter 
fort. Nur die jüngsten Blätter und der Vegetationspunkt selbst bestehen 
aus meristematischen Zellen. 

Diese Knospen lassen sich nur schwer als vegetative Achselknospen 
deuten, da sie einmal mit den normal ausgebildeten Knospen zusammen 
und außerdem ausschließlich an der Unterseite der Triebe vorkommen. 
Diese Schwierigkeiten in der Deutung entfallen jedoch, sobald die über- 
zähligen Knospen als abortierte männliche Blüten aufgefaßt werden, 
die ja bei allen Abies-Arten sich nur in den an der Unterseite der Sprosse 
gelegenen Blattachseln entwickeln. Aus unbekannten Ursachen müssen 
dann diese Blütenknospen schon bald nach ihrer Anlage in ihrem Wachs- 
tum gehemmt worden sein und sind somit auf frühesten, noch wenig 
differenzierten: Entwicklungsstadien stehen geblieben. 

Bei Taxus baccata zeigen alle Blattachseln, die keine sichtbare Achsel- 
knospe aufweisen, auf Quer- und Längsschnitten ein kleinzelliges Ge- 
webe, das bei schwacher Vergrößerung durch kräftigere Färbung auf- 
fällt. Dieses Gewebe umfaßt die Epidermis und zwei bis drei unter der 
Epidermis liegende Zellenreihen und wird seitlich begrenzt von den 
herablaufenden Blattbasen der benachbarten Blätter. Bei stärkerer 
Vergrößerung zeigt sich das Gewebe aufgebaut aus kleinen, meist zart- 
wandigen, mit Plasma erfüllten und mit einem verhältnismäßig großen, 
stark gefärbten Kern versehenen Zellen, die sich von den angrenzenden 
Rindenzellen merklich abheben, und die nach den aufgezählten Merk- 
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malen als meristematische Zellen zu deuten sind. Diese Zellenherde 
sind zuweilen mächtiger, zuweilen geringer entwickelt, ohne daß eine 
Gesetzmäßigkeit zwischen der verschieden starken Entwicklung und der 
Anordnung entlang dem Jahrestriebe zu erkennen wäre. 

Versuche, dieses Achselmeristem zur Knospenbildung bzw. zum Aus- 
treiben zu zwingen, zeitigten ein unerwartetes Ergebnis. 12 Jahres- 
triebe verschiedener Seitenachsen wurden am 1. Juli 1937, nachdem sie 
24 Stunden in einer wässerigen Lösung von B-Indolylessigsäure (20 mg 
auf 100 ccm Wasser) gestanden hatten, als Stecklinge gesetzt. Die 
Stecklinge, die sich bis auf zwei ausgiebig, zum Teil kräftig bewurzelt 
hatten, begannen nach der Verpflanzung Ende März 1938 alsbald aus 
der Endknospe auszutreiben. Die austreibenden Triebe wurden, nachdem 
sie eine Länge von etwa 2—2,5 cm erreicht hatten, bei acht Versuchs- 
pflanzen dekapitiert; außerdem wurden ihnen noch sämtliche vorhan- 
denen Achselknospen ausgebrochen. 

Während die zwei nicht behandelten Pflanzen einen zweizeilig be- 
blätterten Jahrestrieb von 5 bzw. 6 em Länge ausbildeten, zeigte von den 
behandelten Pflanzen bis Januar 1939 eine Pflanze überhaupt keine 
wahrnehmbare Wachstumsreaktion, die restlichen sieben Pflanzen 
antworteten auf die Entgipfelung mit überraschend schwacher Knospen- 
bildung. Bei einer Pflanze entwickelten sich nur in der Mitte des alten, 
als Steckling gesetzten Jahrestriebes zwei Achselknospen, während der 
frische Trieb überhaupt keine Neubildung aufwies. Zwei Versuchs- 
pflanzen hatten nur je eine Knospe entwickelt, die unmittelbar in den 
unter der Schnittfläche gelegenen Blattachseln standen. Vier Pflanzen 
zeigten sowohl am alten wie am neuen Trieb Knospenbildung ; am neuen 
Trieb standen stets eine, nur einmal zwei Knospen wieder unmittelbar 
unter der Schnittfläche; am alten Trieb stand eine Knospe, die unregel- 
mäßig bald in der Mitte, bald am oberen Ende des Stecklings hervor- 
brach. 

Die mikroskopische Untersuchung der jungen Triebe ergab weiterhin, 
daß, abgesehen von der obersten Blattachsel, in der die neugebildete 
Knospe stand, in keiner der übrigen Blattachseln Zellteilungen oder 
Neubildungen irgendwelcher Art innerhalb der Achselmeristeme fest- 
zustellen waren. 

Dieses, zwar nur mit einer geringen Zahl von Versuchspflanzen 
erhaltene Ergebnis, daß gesunde und noch in der vollen Streckung 
befindliche Jahrestriebe nach Entgipfelung mit derart geringer und 
auch unregelmäßiger Knospenbildung antworten, spricht eigentlich gegen 
die allein nach dem anatomischen Befund zu gebende Deutung, daß 
die in allen Blattachseln beobachteten Zellenherde ein undifferenziertes 
vegetetatives Achselmeristem darstellen. Sie lassen sich vielleicht eher 
deuten, ähnlich wie die überzähligen Knospen bei Abies concolor, als 
abortierte Infloreszenzen. Nach dieser Auffassung würden in allen 
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Blattachseln, die keine vegetativen Achselknospen ausbilden, Meristeme 
angelegt, die beim Eintreten bestimmter innerer und äuBerer Bedingungen 
zur Bliitenbildung übergehen, und tatsächlich kann man an kräftig 
blühenden Pflanzen auch aus fast allen Blattachseln Bliiten hervor- 
brechen sehen. Zumeist aber tritt keine Weiterentwicklung dieser 
Meristeme ein, sie verharren als solche ruhend in der Blattachsel und 
sind dann als ,,Infloreszenzmeristeme“ nur schwer oder gar nicht 
umzustimmen, d.h. zum vegetativen Austreiben zu zwingen. 

Die Koniferen mit Lang- und Kurztrieben sind in fast allen Blättern 
der Langtriebe fertil. Bei vielen Pinus-Arten sind von allen den Lang- 
trieb bedeckenden Schuppenblattern nur die am basalen Ende der Triebe 
stehenden Blatter ohne Achselprodukte; diese leeren Blattachseln ent- 
halten z. B. bei Pinus parviflora auch niemals meristemisches Gewebe 
in ihrer Achsel. Untersucht wurden die Kurztriebe folgender Koniferen : 





Tabelle 2. 
Pinaceae: | Pinus silvestris L. 
Pinus cembra L. | Taxodiaceae: 
parviflora 8. et Z. | Tazxodium distichum (L.) Ricx. 
peuce GRIS. 


Die Kurztriebe der untersuchten Pinus-Arten bestehen aus mehreren 
dünnhäutigen Hüllblättern, der ,,Nadelscheide‘‘, und einer bei den ver- 
schiedenen Arten wechselnden Anzahl von Nadelblattern, die den Vege- 
tationspunkt des Kurztriebes zwischen sich einschlieBen. Dieser Vege- 
tationspunkt ist ein schmächtiger, aus meist nur zwei Reihen meristema- 
tischer Zellen aufgebauter, ganz schwach gewölbter Kegel, der ungefähr 
mehr als dreimal so breit als hoch ist. Unmittelbar an der Peripherie 
dieses winzigen Kegels stehen die Nadelblätter, denen wohl schon aus 
räumlichen Gründen eine Blattachsel und ein Achselmeristem fehlen, 
man müßte denn schon die peripheren Zellen des Vegetationspunktes 
selbst als das Achselmeristem der Nadelblätter auffassen. Die Blatt- 
achseln der Hüllblätter, die dicht gedrängt unter den Nadelblättern 
stehen, sind stets steril. 

Die Keimpflanzen der Pinus-Arten entwickeln im ersten Jahr außer 
den Keimblättern noch einen Langtrieb mit einer wechselnden Zahl 
grüner, einzeln stehender Nadelblätter. Nach MENGE (1878, S. 20) 
sind die Blattachseln der ersten 10—20 über den Keimblättern stehenden 
Nadelblätter von Pinus silvestris steril, Achselknospen finden sich erst 
in den unter der Endknospe des Jahrestriebes stehenden Nadelblättern, 
die zwar noch grün und deutlich entwickelt, aber doch schon wesentlich 
kleiner als die Primärblätter sind. 

Keimpflanzen, die am 1. Februar 1938 ausgesät und Mitte März 
umgetopft wurden, hatten im Gewächshaus bereits im Juni ihren ersten 
Trieb mit der Ausbildung einer kräftigen Endknospe abgeschlossen. 
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Die Untersuchung dieser Keimpflanzen ergab, daB in den Blattachseln 
verhältnismäBig vieler Nadelblätter Achselknospen nachzuweisen sind, 
daB zwar die Knospen häufiger in den der Endknospe genähert stehenden 
Nadelblättern anzutreffen sind, jedoch keineswegs den Nadelblattern 
an der Basis der Jahrestriebe vollständig fehlen. Die Verteilung der 
Achselknospen im einzelnen über einen Jahrestrieb ist derart, daB im 
allgemeinen auf zwei oder drei fertile Blattachseln ein oder zwei sterile 
Blattachseln folgen, wobei, je mehr man sich der Basis des Jahrestriebes 
nähert, die Zahl der aufeinander folgenden fertilen Blattachseln ab- 
nimmt, die Zahl der sterilen Blattachseln dagegen zunimmt. Die un- 
mittelbar über den Keimblättern stehenden Primärblätter enthalten 
häufig in ihren Achseln je eine Knospe, von denen eine in ihrer Ent- 
wicklung nicht selten so gefördert ist, daß sie aus ihrer Blattachsel 
hervorragt. Die Achseln der Keimblätter dagegen waren stets in allen 
untersuchten Fällen ohne jedes Achselprodukt. Kräftige Keimpflanzen, 
deren Jahrestrieb sechs und mehr Zentimeter lang ist, enthalten in fast 
allen Blattachseln schon mit bloßem Auge sichtbare Achselknospen, doch 
waren auch bei diesen Pflanzen die Blattachseln der Keimblätter immer 
steril. 

Bei Pinus silvestris können’ demnach in allen Blattachseln des ersten 
Jahrestriebes, mit Ausnahme der der Keimblätter, Achselknospen aus- 
gebildet sein; ihre Häufigkeit scheint wesentlich von äußeren Faktoren, 
wie z.B. von der Ernährung u.a. abhängig zu sein, da schwächliche 
Keimpflanzen nur wenige Achselknospen ausbilden, kräftig und üppig 
gewachsene dagegen wie die Langtriebe alter Kiefern in fast allen Blatt- 
achseln ein Achselprodukt entwickeln. 

Die Knospen in den Achseln der Nadelblätter von Keimpflanzen sind 
Kurztriebknospen, die sich in ihrem Aufbau und in ihrer Entwicklung 
durch nichts unterscheiden von den Kurztriebknospen, die später in 
den Achseln der Schuppenblätter entstehen. Werden einjährige Keim- 
pflanzen ihrer Endknospe beraubt, dann entwickelt sich der Vegetations- 
punkt des nächst tiefer gelegenen Kurztriebes zu einem Langtrieb, der 
die Aufgaben der verlorenen Endknospe übernimmt. 

Die alljährlich abfallenden und meist unverzweigten Kurztriebe von 
Taxodium distichum besitzen keine Achselknospen, nach VELENOVSKY 
(1888, S. 366) „wohl ganz begreiflich, da diese für die Pflanze nutzlos 
wären“. Die mikroskopische Untersuchung ergab die vollständige Ab- 
wesenheit eines Achselmeristems. 

Zusammenfassung: Durch die mikroskopische Untersuchung ganzer 
Jahrestriebe verschiedener Koniferen wurde die sich auf makroskopische 
Beobachtung gründende Annahme sichergestellt, daß alle makroskopisch 
leeren Blattachseln der Triebe steril sind. In allen diesen Blattachseln 
war niemals auch nur ein vegetatives Achselmeristem nachzuweisen. 
Nur bei Taxus baccata wurden in allen makroskopisch leeren Blatt- 
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achseln meristematische Zellenhaufen aufgefunden, die als ruhende 
Infloreszenzmeristeme angesprochen wurden. Diese Meristeme konnten 
mit den üblichen experimentellen Methoden nicht zu voller vegetativer 
Entwicklung gezwungen werden. 

Auch die an den Jahrestrieben einer Abies concolor ausnahmsweise 
beobachteten „überzähligen‘“ Knospen wurden als verkiimmerte In- 
floreszenzknospen gedeutet. Diese Deutung wurde nahegelegt durch 
die ausschließliche Lage dieser Knospen an der Unterseite der Jahres- 
triebe. 

Von den untersuchten Pinus-Arten besitzen die Nadeln der Kurz- 
triebe, die unmittelbar an der Peripherie eines nur winzigen Vegetations- 
kegels stehen, kein Achselmeristem. Auch die Keimblätter von Pinus 
silvestris enthalten in ihren Achseln niemals embryonales Gewebe. Die 
Ausbildung vegetativer Achselknospen in den Achseln der Nadelblätter 
des ersten Jahrestriebes ist offensichtlich abhängig von äußeren Ein- 
flüssen, z. B. von der Ernährung. 


B. Angiospermen mit erikoidem Habitus. 


In der Tabelle 3 sind die untersuchten Arten mit erikoidem Habitus 
zusammengestellt. Die meisten Blattachseln dieser Pflanzen lassen bei 
makroskopischer Besichtigung, worauf schon WypLer (1843, S. 212) 
hingewiesen hat, kein Achselprodukt erkennen. Aber auch die Tatsache, 
daß diese Pflanzen, deren Jahrestriebe mit unzähligen kleinen, meist 
+ reduzierten Blättern dicht bedeckt sind, im Verhältnis zu der Anzahl 
der zur Verfügung stehenden seitlichen Vegetationspunkte, nämlich 
bei Anwesenheit je einer Achselknospe in jeder Blattachsel, sich geradezu 
auffallend spärlich verzweigen, ließ vermuten, daß an diesen Achsen 
Blattachseln ohne Knospen und wie bei den Koniferen auch ohne 
meristematisches Gewebe vorhanden wären. 

Die mikroskopische Untersuchung hat jedoch ergeben, daß die Mehr- 
zahl der in der Tabelle 3 aufgeführten Arten in allen Blattachseln der 
vegetativen Region stets Achselknospen entwickelt. Nur einige Arten, 
die verschiedenen Familien angehören, besitzen unter den zahlreichen 
Laubblättern eines Jahrestriebes Blätter, deren Achseln weder eine 
Knospe, noch meristematisches Gewebe enthalten. 


1. Arten mit lauter fertilen Blattachseln. 

Die Achselknospen sind bei diesen Pflanzen sehr früh, zumeist schon 
in den Achseln der zweit- und drittjüngsten Blätter zu erkennen. Sie 
bestehen zu dieser Zeit aus einem Haufen embryonaler Zellen, die sich 
durch ihre kräftigere Färbung, durch ihren Plasmareichtum und durch 
ihren verhältnismäßig großen Kern von den sie umgebenden und in den 
Dauerzustand übergehenden Zellen merklich abheben. 


Planta Bd. 30. 39 
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Während die vom Sproßvegetationspunkt ausgegliederten Blätter 
schnell heranwachsen, zeigen die Achselknospen ein nur geringes Wachs- 
tum. In älteren Blattachseln, etwa im fünften bis siebenten Blatt, 


sind die Achselknospen gerade erst zu einem über die Epidermis des 
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Sprosses hervorragenden Kegel meristematischer Zellen ausgewachsen, 
der eben mit der Ausgliederung der ersten Blatter beginnt. Mit dieser 
Entwicklungsstufe (Vg + 2 Vbl) haben auch schon die Achselknospen 
vieler Arten ihr Ruhestadium erreicht. 

Proteaceen. Auffallend zart gebaut sind die Achselknospen von 
Leucadendron tortum. Der Knospenvegetationspunkt und die ihm eng 
anliegenden Vorblätter bestehen aus nur wenigen, auBerordentlich zarten 
Zellen. Die Knospen, die mit bloBem Auge nicht wahrnehmbar sind, 
liegen am Grunde der Blattachseln verborgen; sie sind in die Sproß- 
epidermis etwas eingesenkt und iiberragen diese nur wenig. 

Auf gleicher Entwicklungsstufe, jedoch machtiger entwickelt und frei 
in der Achselhéhle stehend, befinden sich die Achselknospen von Leuca- 
dendron argenteum. Diese Art besitzt zwar keinen erikoiden Habitus, 
doch wurde sie auf Grund ihrer nur spärlichen Verzweigung mit zur 
Untersuchung herangezogen. Untersucht wurden einjährige Sämlinge, 
die in allen Blattachseln, einschließlich der Kotyledonarblätter, Achsel- 
knospen besitzen. 

Die Achselknospen dieser Proteaceen sind leicht zur Entwicklung 
zu bringen. Ein dekapitierter Steckling von L. tortum hatte bereits nach 
wenigen Wochen vier kräftige Seitensprosse entwickelt, die in den 
Achseln der unmittelbar unter dem Schnitt befindlichen Blätter standen. 
Sämlinge von L. argentum, die zur Zeit der Versuche etwa 12—15 Blätter 
aufwiesen, entwickelten nach Entfernung der Sproßspitze in gleicher 
Weise Seitensprosse. Wurden gleich alte Sämlinge über dem zweiten 
Primärblatt dekapitiert, dann zeigten sich auch in diesem Fall schon 
nach wenigen Wochen sowohl in den Primärblattachseln als auch in 
den Kotyledonarblattachseln kräftige Seitensprosse. 

Klein und zart sind auch die Achselknospen der untersuchten Ruta- 
ceen, die ebenfalls wie die Achselknospen der Proteaceen nur aus dem 
Knospenvegetationspunkt und zwei zarten Vorblättern bestehen. Kräf- 
tiger entwickelt sind stets einige am basalen Ende der Jahrestriebe 
stehende Achselknospen, die außer den Vorblättern noch ein zwischen 
dem Knospenvegetationspunkt und dem Tragblatt der Knospe ge- 
legenes Blatt aufweisen; immer aber sind die am apikalen Ende der 
Sprosse befindlichen Achselknospen sowohl an Umfang als auch in der 
Zahl der ausgegliederten Blätter in der Entwicklung gefördert. So 
wurde z. B. an einem apikalen SproBende von Barosma foetidissima 
beobachtet, wie die Zahl der von den einzelnen Knospenvegetations- 
punkten ausgegliederten Blätter von zwei über drei, fünf, sechs und mehr 
Blätter gesetzmäßig zunahm, während die letzten drei, unmittelbar 
unter dem terminalen Blütenstand stehenden Achselknospen zu Fort- 
setzungssprossen ausgewachsen waren. 

Thymelaeaceen. Pimelea ferruginea besitzt kräftig entwickelte 
Achselknospen. Sie stehen zwar auf gleicher Entwicklungsstufe wie die 

39* 











602 


Achselknospen der bis jetzt beschriebenen Arten, doch sind sie an Um- 
fang ungleich mächtiger entwickelt. Bei der Durchmusterung der 
Schnittrethen macht sich das Nahen der Achselknospen immer schon 
frühzeitig bemerkbar durch Querschnitte zahlreicher Haare, die den 
gesamten Raum zwischen SproBachse und Laubblatt ausfüllen. Dicht 
eingehüllt in diese schützenden, dem Grunde der Blattachseln ent- 
springenden Haare stehen dann in einer Einsenkung der Sproßachse 
die Achselknospen. 

Scrophulariaceen. Auch die Achselknospen von Campylanthus sal- 
soloides haben bereits mit der Ausgliederung der Vorblätter vom Knospen- 
vegetationspunkt ihre endgiiltige Ausgestaltung erreicht. 

Eine etwas weitergehende Entwicklung zeigen die ruhenden Achsel- 
knospen der untersuchten Veronica-Arten. Bei Veronica cupressoides 
sind bereits im dritten Laubblattwirtel, von der Spitze des Sprosses aus 
gerechnet, kräftige, aber noch undifferenzierte Zellhöcker zu beobachten, 
die bereits im fünften Blattwirtel in einen Vegetationspunkt mit zwei 
seitlich stehenden Blättern gegliedert sind. Nach der Basis des Sprosses 
zu fortschreitend nehmen die Achselknospen an Umfang und Masse zu, 
gleichzeitig beginnt der Vegetationspunkt, zwei weitere, median stehende 
Blätter auszugliedern. Mit dieser Entwicklungsstufe (Vg + 2 Vbl + 2 Bl) 
haben alle Achselknospen ihr Ruhestadium erreicht. 

Die untersuchten Veronica-Arten weichen im Habitus stark von- 
einander ab, so besitzt V.buxifolia große, vom Stengel frei abstehende 
Laubblätter im Gegensatz zu V. cupressoides, die stark reduzierte, nur 
schuppenförmig ausgebildete und dem Stengel eng anliegende Laub- 
blätter besitzt. In der Ausgestaltung ihrer Achselknospen stimmen sie 
jedoch vollkommen miteinander überein. Umgekehrt unterscheiden sich 
die in der Tabelle 3 aufgeführten Melaleuca-Arten, deren habituelle 
Verschiedenheit bei weitem nicht so groß ist, im Aufbau ihrer Achsel- 
knospen voneinander. 

Myrtaceen. Bei Melaleuca sprengelioides haben die Achselknospen 
ihre endgültige Ausgestaltung im allgemeinen im siebenten Blattwirtel 
der kreuzgegenständigen Blätter erreicht. Sie bestehen aus einem 
zarten Vegetationspunkt, der von den beiden einzigen Blättern der 
Knospe, den sich gegenseitig überdeckenden Vorblättern, umhüllt wird. 
Nur vereinzelt lassen einige Achselknospen noch die Anlage, selten die 
Ausgliederung eines weiteren Blattes erkennen. 

Die Achselknospen von M. cuticularis haben außer den Vorblättern 
immer noch ein weiteres, nach vorn zu gelegenes Blatt ausgegliedert, 
das bald dem rechten, bald dem linken Vorblatt genähert steht. Ver- 
einzelt besitzen einige Achselknospen noch ein zweites Laubblatt, selten 
ist auch noch der Blatthöcker eines dritten Blattes angedeutet. Da die 
Blätter in der Knospenlage mit ihren Spitzen zusammenneigen und sich 
gegenseitig mit ihren Spreiten überdecken, so ist auch bei zarten Schnitten 
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durch die winzigen Achselknospen es nicht immer môglich, den Aufbau 
der Knospen sicher anzugeben. Auf gleicher Entwicklungsstufe stehen 
die Achselknospen von M. densa. 

Kräftiger entwickelt hinsichtlich der Zahl der ausgegliederten Blatter 
sind die Achselknospen von M. diosmifolia, die stets die Vorblatter, 
zwei freie Laubblätter und häufig die Hôcker eines oder auch zweier 
weiterer Blatter erkennen lassen. 

Von den in allen Blattachseln Achselknospen aufweisenden Cheno- 
podiaceen sind die Knospen der Haupttriebe und die der Seitentriebe 
voneinander verschieden kräftig entwickelt. 

An den Haupttrieben von Halostachys caspica sind in allen Achseln 
der zu winzigen Schuppen reduzierten, den Stengel in Form eines ,,Ring- 
walles‘‘ umfassenden Blätter Achselsprosse vorhanden. 

Die mikroskopische Untersuchung der Vegetationsspitze eines Haupt- 
triebes zeigt, daß schon bei sehr jungen Blättern Achselprodukte in 
Gestalt zarter Zellhöcker auftreten, die in tiefer stehenden Blattachseln 
zunächst an Masse zunehmen und dann bald mit der Ausgliederung von 
Blättern einsetzen ; dabei ist zumeist die eine der gegenständigen Knospen 
in der Entwicklung etwas gefördert. 

Längsschnitte durch Knoten, in deren Blattachseln kräftige Seiten- 
sprosse stehen, zeigen zwischen SeitensproB und dem Tragblatt Bei- 
knospen. Unter der eigentlichen Achselknospe, die zu einem Seiten- 
sproß ausgewachsen ist, stehen in der Achsel des Tragblattes hinter- 
einander angeordnet eine mächtig entwickelte Knospe, die erste Bei- 
knospe, und ein kleiner Kegel meristematischer Zellen, die zweite Bei- 
knospe. Das Vorkommen von Beiknospen ist in der Literatur für Halo- 
stachys caspica noch nicht erwähnt worden. 

Die Achselknospen der Seitenzweige sind nur selten zu Seitensprossen 
ausgewachsen. Die Knospen sind gering entwickelt; an jüngeren Sprossen 
hat der Knospenvegetationspunkt nur die beiden Vorblätter ausge- 
gliedert, an älteren Seitensprossen noch das auf die Vorblätter folgende 
erste, median stehende Blattpaar. 


Bei den bis jetzt beschriebenen Arten verharren alle von der Achsel- 
knospe ausgegliederten Blätter im embryonalen Zustand, auch die 
Vorblätter, die den Knospenvegetationspunkt und die jüngsten Blätter 
bzw. Blattanlagen schützend umhüllen. Anders bei den nun folgenden 
Arten. Bei diesen Pflanzen haben die Vorblätter ihren embryonalen 
Charakter verloren und sind zu + großen Blättern ausgewachsen, ja 
bei Selago corymbosa erreichen sie fast die Größe des Tragblattes der 
Knospe und nehmen damit wesentlichen Anteil an der Assimilation. 

Solamaceen. An den Sprossen von Fabiana imbricata sind die Achsel- 
knospen schon in den jüngsten Blattachseln als Zellhöcker sichtbar, die 
in wenig älteren Blättern mit der Ausgliederung zunächst nur eines 
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einzigen Blattes beginnen. Erst auf späteren Entwicklungsstufen wird 
auch das zweite Vorblatt von der Achselknospe ausgegliedert, wobei das 
zuerst entstandene Blatt, das bald links, bald rechts vom Vegetations- 
punkt steht, den Vorsprung in der Entwicklung beibehält. Beide Vor- 
blätter verharren nun nicht im embryonalen Zustand, sondern wachsen 
schnell zu kräftigen Blättern heran, die wenig später in der Blattachsel 
schon makroskopisch sichtbar sind, während der winzige embryonale 
Vegetationskegel der Achselknospe selbst noch keinerlei Veränderung 
aufweist. Nur vereinzelt sind an der Basis der Triebe von der Blatt- 
achselknospe noch ein, manchmal auch zwei Blätter ausgegliedert ; diese 
Blätter verharren aber im embryonalen Zustand. 

Auch bei den untersuchten Crassulaceen wachsen die Vorblätter 
schnell zu mächtigen Blättern heran. Bei C./ycopodioides haben die 
Zellen der Vorblätter schon ihren embryonalen Charakter eingebüßt, 
wenn vom Knospenvegetationspunkt nur erst das erste median stehende 
Blattpaar ausgegliedert ist. In älteren Blattachseln sind vom Vege- 
tationspunkt der Achselknospen noch die Blatthöcker eines weiteren 
Blattpaares angelegt, zum Teil auch schon als Blätter ausgegliedert, so 
daß die Achselknospen ihren Ruhezustand mit folgender Entwicklungs- 
stufe erreicht haben: Vg+2'Vbl+2 Bl+2 Bl bzw. 2 Blh. 

Bei C. pseudolycopodioides sind die Vorblätter so mächtig entwickelt, 
daß sie schon makroskopisch erkennbar sind. Die Mehrzahl der Knospen 
steht auf gleicher Entwicklungsstufe wie die von C. lycopodioides, doch 
sind nicht wenige Knospen kräftiger entwickelt, die dann außer den 
Vorblättern bis zu vier Blattwirtel enthalten können. Ganz allgemein 
ist immer die eine der gegenständigen Achselknospen in der Entwicklung 
gefördert, sie zählt meist einen, manchmal aber auch zwei Blattwirtel 
mehr als die gegenüberstehende Knospe. 

Bei der erikoiden Scrophulariacee Selago corymbosa schließlich sind 
die Vorblätter der Achselknospen derart groß, daß sie aus den Blatt- 
achseln weit hervorragen. Die mikroskopische Untersuchung ergibt, 
daß alle Achselknospen schon mehrere Blätter ausgegliedert haben; sie 
bestehen im einfachsten Fall aus den Vorblättern und fünf, spiralig um 
den Knospenvegetationspunkt angeordneten Blättern. Je mehr man sich 
der Spitze des Triebes nähert, desto kräftiger zeigen sich die Achsel- 
knospen entwickelt, die 6, 7, 8, schließlich sogar 10 freie ausgegliederte 
Blätter enthalten. Nach diesen kräftig entwickelten vegetativen Knospen 
folgen in den restlichen noch an der Spitze des Triebes stehenden Blättern 
ausschließlich Blütenknospen. 

Ericaceae. Der morphologische Aufbau der verschiedenen Ericaceen 
zeigt, daß alle Triebe der einzelnen Arten sich noch im gleichen Jahre 
ihrer Entstehung verzweigen. Die mit den Haupttrieben sich ent- 
wickelnden Seitentriebe entspringen stets in mehreren, zwei oder auch 
drei übereinander stehenden Blattwirteln; sie stehen am Haupttrieb in 
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einzelnen Stockwerken und sind voneinander durch eine verschieden 
große Zahl von Blattwirteln getrennt, die nun in ihren Achseln makro- 
skopisch keine Achselknospen erkennen lassen. 

Die mikroskopische Untersuchung solcher Triebe ergab — als Beispiel 
sei ein kräftiger, mehrfach verzweigter Sproß von E. perspicua heraus- 
gegriffen —, daß schon in den Blattachseln der jüngsten Blätter, die zu 
je vier einen Scheinwirtel bilden, Achselprodukte in Gestalt meristemati- 
scher Zellenhaufen zu erkennen sind. In etwas älteren Blattachseln hat 
sich das embryonale Gewebe zu einem von zwei Vorblättern umgebenen 
Knospenvegetationspunkt differenziert. Nach fünf Blattwirteln mit 
gleich kräftig entwickelten Knospen folgt ein Blattwirtel, in dem eine 
der vier Achselknospen die ersten vier Blatthöcker erkennen läßt. Im 
nächst tieferen Blattwirtel sind drei Achselknospen in der Entwicklung 
gefördert, zwei davon haben den ersten Blattwirtel ausgegliedert, die 
dritte nur die Blatthöcker, während die vierte Achselknospe noch keiner- 
lei Andeutungen einer Weiterentwicklung aufweist. Dann folgt ein 
Blattwirtel, in dem alle vier Knospen schon einen, zwei Knospen auch 
den zweiten Blattwirtel ausgebildet haben. Auf solche in allmählich zu- 
nehmender Entwicklung begriffene in einem Blattwirtel stehende Achsel- 
knospen folgen immer wieder Wirtel, deren Achselknospen zum Teil im 
Ruhezustand verharren, zum Teil in den verschiedensten Entwicklungs- 
stadien sich befinden. So sind im nächsten Wirtel nur wieder drei von 
den vier Achselknospen entwickelt, von denen zwei je zwei Blattwirtel, 
die dritte nur erst die Blatthöcker des ersten Blattwirtels aufweisen. 
Die vierte Knospe besteht nur aus dem Vegetationspunkt und den beiden 
Vorblättern. Nach fünf weiteren Blattwirteln, deren sämtliche Achsel- 
knospen nicht das Ausmaß der ersten Differenzierung in Vg-+2 Vbl 
überschritten haben, folgen zwei Wirtel, in denen einmal drei, das zweite- 
mal alle vier Achselknospen zu winzigen Seitensprossen ausgewachsen 
sind. Dann folgen wieder mehrere Wirtel mit ruhenden Achselknospen, 
dann wieder Wirtel mit zu Achselsprossen auswachsenden Knospen ; 
dabei sind seltener alle vier Achselknospen in der Entwicklung gefördert, 
häufiger dagegen zwei, seltener nur wieder eine einzige Achselknospe, 
deren jeweilige Entwicklungsstufen auch wieder untereinander ver- 
schieden sind. Im allgemeinen sind jedoch die Achselknospen bzw. 
Achselsprosse um so kräftiger entwickelt, je mehr man sich der Basis 
der Triebe nähert. 

2. Arten mit fertilen und sterilen Blattachseln. 

Chenopodiaceen. Bei Camphorosma ruthenicum entwickeln sich in allen 
Blattachseln der Haupttriebe gestauchte Achselsprosse. An den Kurz- 
trieben ist die Verteilung von Achselknospen dagegen äußerst unregel- 
mäßig; so besaß ein Kurztrieb, der außer den Vorblättern zehn Blätter 
ausgegliedert hatte, in keiner Blattachsel eine Achselknospe, während 
ein anderer Kurztrieb, der nur einen Knoten tiefer und auf gleicher 
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Entwicklungsstufe stand, schon vier Achselknospen angelegt hatte, je eine 
in den beiden Vorblättern, die dritte im ersten und die vierte Achsel- 
knospe im dritten Blatt. In älteren Kurztrieben sind immer Achsel- 
knospen zu finden, jedoch nur in wenigen Blattachseln und unregel- 
mäßig über die einzelnen Blätter des Kurztriebes verteilt. Die Achsel- 
knospen selbst sind kräftige Zellhöcker, die aber eine Ausgliederung von 
Blatthöckern oder gar von Blättern nie erkennen ließen. 

Die Haupttriebe von Suaeda fruticosa enthalten in zahlreichen Blatt- 
achseln kräftige Seitensprosse, in anderen Blattachseln nur Knospen, 
teils winzige Höckerchen, teils kleine, aus den Blattachseln hervorragende 
Sprößchen, und schließlich in noch anderen Blattachseln weder einen 
Seitensproß noch eine Knospe; diese Blattachseln scheinen steril zu sein. 

Die mikroskopische Untersuchung bestätigt den makroskopischen 
Befund: Blätter mit Achselknospen, die nur aus dem Knospenvege- 

und den Vorblättern bestehen, wechseln in unregelmäßiger 
Folge am Sproß ab mit Blättern, deren Achselknospen außer den Vor- 
blättern schon mehrere oder gar viele Blätter ausgegliedert haben. Diese 
Reihe fertiler Blätter ist aber mehrfach unterbrochen durch Blätter, in 
deren Achseln weder eine Knospe noch meristematisches Gewebe ent- 
halten ist. Die Durchmusterung von Schnittreihen verschiedener Jahres- 
triebe ergibt ganz allgemein, daß die Achselknospen um so kräftiger ent- 
wickelt, ja schließlich schon zu kleinen Seitenzweigen ausgewachsen sind, 
je mehr man sich der Basis der Sprosse nähert, daß aber auch die sterilen 
Blattachseln an der Basis der Sprosse häufiger zu beobachten sind als 
an der Spitze der Sprosse. 

Compositen. Bei Calocephalus Brownii sind umgekehrt die sterilen 
Blattachseln häufiger an der Spitze der Triebe zu finden. Calocephalus 
Brownii ist ein Strauch mit niederliegenden Ästen, die mit unscheinbaren 
Blättern bedeckt sind. Die jüngeren Triebe des Strauches enthalten in 
zahlreichen Blattachseln kleine grüne, aufrecht wachsende Sprosse. 

Ein soleher Sproß enthält, wie schon erwähnt, nur in wenigen Blatt- 
achseln Achselknospen, die vorwiegend in den Blättern an der Basis des 
Triebes stehen. Ebenso unregelmäßig wie die Verteilung der Knospen 
am Sproß ist auch der Grad der Entwicklung der einzelnen Knospen, 
wie z.B. folgende Schnittfolge ergibt: Im 8. Blatt, vom Vegetations- 
punkt aus gerechnet, ist die erste Achselknospe zu erkennen, ein schwacher 
Höcker embryonaler Zellen. Aber schon im 10. Blatt ist eine kräftige 
Achselknospe sichtbar, ein massiger, aber noch undifferenzierter Vege- 
tationskegel. Nach einigen Blättern ohne Achselknospen und auch ohne 
meristematische Gewebe in den Blattachseln folgt erst im 15..Blatt wieder 
eine Achselknospe, ein Vegetationspunkt mit zwei seitlich stehenden 
Blättern. Die nächste Achselknospe ist im 18. Blatt zu beobachten, ein 
über die Epidermis vorgewölbter, aber undifferenzierter Kegel embryo- 
naler Zellen, dann folgt erst wieder im 22. Blatt eine Achselknospe, die 
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außer den beiden Vorblättern noch Anlagen von Blatthöckern erkennen 
läßt. Die Achselknospe im nächst tieferen Blatt besteht nur aus einem 
Höcker meristematischer Zellen, darauf folgt nach einem sterilen Blatt 
wieder eine kräftig entwickelte Achselknospe (Vg +2 Vbl). Von den am 
Sproß jetzt noch folgenden zehn Blättern enthält die Hälfte in ihren 
Achseln Knospen, die aus einem Vegetationspunkt mit zwei Blättern 
bestehen, nur die beiden letzten Achselknospen sind schwächer ent- 
wickelt, indem nur ein Blatt vom Vegetationspunkt ausgegliedert worden 
ist. Von den beiden Vorblättern des untersuchten Sprosses ist das eine 
Vorblatt steril, das andere enthält eine Achselknospe (Vg + 1 B). 


Stylidiaceen. Stylidium adnatum entwickelt während einer Vege- 
tationsperiode nur zweimal vegetative Achselknospen, das erstemal als 
winziges Keimpflänzchen, das zweitemal kurz vor Abschluß der Vege- 
tationsperiode. 


Junge Keimpflanzen, die nur erst die beiden Keimblätter entfaltet 
haben, enthalten in den Achseln der Keimblätter bereits meristematische 
Gewebe, die auf wenig älteren Stadien fast die gesamte Achselhöhle aus- 
füllen. Zu diesem Zeitpunkt setzt auch die Ausgliederung der Keim- 
blattknospen ein, doch wird zur Ausbildung der Knospen nur der mittlere 
Teil des Meristems aufgebraucht, rechts und links der Keimblattknospen 
verbleiben meristematische Gewebe, die bald darauf ihrerseits sich in 
Knospen differenzieren. Nach SANDT (1925, S. 44) sind kollaterale Bei- 
knospen „mit Sicherheit nachgewiesen bisher nur bei Monokotylen“, 
so daß Stylidium adnatum bis jetzt als erste dikotyle Pflanze mit kollate- 
raler Beiknospenbildung anzusehen ist. Die ersten zwei oder drei auf die 
Keimblätter an der Sproßachse folgenden Niederblätter sind in der Mehr- 
zahl aller Fälle ebenfalls noch fertil; auch in diesen Achseln sind dann 
kollaterale Beiknospen zu beobachten. 


Die meisten der angelegten Achselknospen wachsen noch im gleichen 
Jahre mit dem Hauptsproß zu kräftigen Seitensprossen aus. Das Aus- 
treiben der Knospen erfolgt nicht nach der Reihenfolge ihrer Entstehung, 
vielmehr treiben zuerst die Achselknospen einiger Niederblätter, dann 
folgen einige der Beiknospen, während zumeist die Keimblattknospen 
sowie einige andere als Organreserven erhalten bleiben. Untersucht man 
den Hauptsproß oder einen der 4—8 Seitensprosse, die dem Hauptsproß 
habituell vollkommen gleichen, kurz vor der Blütezeit auf Achselknospen, 
so wird man mit Ausnahme der wenigen bereits erwähnten Knospen, 
aber auch in keiner der zahlreichen übrigen Blattachseln Achselknospen 
finden, weder in den an der Basis der Triebe gedrängt stehenden Nieder- 
blättern noch in allen übrigen, der Assimilation dienenden Blättern. 
Die Blattachseln enthalten auch kein meristematisches Gewebe, sondern 
als einziges Achselprodukt eigenartig gestaltete Haare, die in keiner 
Blattachsel fehlen. 
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Diese Haare sind von Burns (1900, S. 322) erstmalig beschrieben und 
als Schleimhaare gedeutet worden. Nach Burns treibt eine Epidermiszelle 
eine Vorwölbung, die durch zwei parallele Wände in eine Kopf- und eine 
Stielzelle gegliedert wird. Die Kopfzelle des Haares zerfällt durch mehrere, 
zur letzten Teilungswand senkrecht verlaufende Teilungen in eine größere 
Zahl einzelner Zellen. Diese Zellen lösen sich später voneinander, dabei 
verändert sich der Zellinhalt, und zugleich wird die allen gemeinsame 
Kutikula, die Zellwand der ursprünglichen Kopfzelle, abgehoben. Mit 
diesem Stadium ist nach Burns die Entwicklung der Schleimhaare 
beendet. Dagegen konnte ich an meinen Präparaten beobachten, daß 
in vielen Fällen sowohl die Stielzelle als auch die Kopfzelle des jungen 
Haares durch mehrere waagerecht verlaufende Teilungen noch mehr- 
zellig werden, bevor die Kopfzelle bzw. die ,,Kopfzellen‘‘ durch senkrechte 
Teilungswände aufgeteilt werden. 

Erst zur Blütezeit bildet Stylidium adnatum noch einmal in einigen 
wenigen Blattachseln, die sich unmittelbar unter dem Blütenstand 
befinden, vegetative Achselknospen aus. Diese wenigen Achselknospen 
bestehen beim Aufblühen der ersten Blütenknospen nur aus einem 
meristematischen Zellenhaufen, vereinzelt auch schon aus einem Knospen- 
vegetationspunkt und zwei Vorblättern, erst nach dem Verblühen des 
Blütenstandes sind sie mit bloBem Auge in den Blattachseln sichtbar. 
In der folgenden Vegetationsperiode wachsen die Knospen dann aus zu 
Fortsetzungssprossen. 

Zusammenfassung. Viele Arten mit erikoidem Habitus entwickeln in 
allen Blattachseln stets Achselknospen. Die Achselknospen sind im all- 
gemeinen sehr zart und haben vielfach schon mit der Ausgliederung nur 
weniger Blätter ihr Ruhestadium erreicht. 


Die Reduktion der Blattspreite bis zur winzigen Schuppe steht bei 
den untersuchten Veronica-Arten in keinem Zusammenhang mit der 
Entwicklungshöhe der Achselknospen. 

Bei Fabiana imbricata, Crassula lycopodioides und C. pseudolyco- 
podioides wachsen die Vorblätter der Achselknospen zu makroskopisch 
deutlich erkennbaren Blättern aus, bei Selago corymbosa erreichen sie 
sogar die GréBe des Deckblattes. 

Camphorosma ruthenicum, Suaeda fruticosa, Calocephalus Brownii und 
Stylidium adnatum besitzen neben fertilen Blattachseln sterile Achseln, 
in denen weder Knospen noch meristematische Gewebe nachweisbar sind. 
Die Blatter mit fertiler Achsel sind von den Blattern, die in ihrer Achsel 
kein Achselprodukt enthalten, morphologisch nicht zu unterscheiden. 
Die sterilen Blattachseln sind ohne ersichtliche GesetzmaBigkeit tiber 
den gesamten Jahrestrieb verteilt; sie sind bei der einen Art haufiger 
in der basalen, bei einer anderen Art haufiger in der apikalen Region 
der Sprosse anzutreffen. 
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Ganz ungewöhnlich ist das Verhältnis der sterilen zu den fertilen 
Blattachseln bei Stylidium adnatum. Bei all den zahlreichen den 
SproB bedeckenden Blättern finden sich Achselknospen nur in den 
Keim- und in den ersten Primärblattachseln und in einigen wenigen 
unmittelbar unter dem Bliitenstand stehenden Blattachseln ; alle übrigen 
Blattachseln sind vollkommen steril. 

Seriale Beiknospenbildung wurde beobachtet bei Suaeda fruticosa, 
kollaterale Beiknospenbildung, die bis jetzt nur bei Monokotylen gefunden 
wurde, bei Stylidium adnatum. 


C. Nichterikoide Angiospermen. 

Pflanzen, die regelmäßig in allen Blattachseln Seitentriebe oder sicht- 
bare Knospen aufweisen, wurden nicht zur Untersuchung herangezogen ; 
nur solche Arten, deren Individuen bei makroskopischer Besichtigung 
in den Achseln mehrerer oder auch nur eines einzigen Blattes niemals 
einen Seitensproß oder eine Knospe erkennen lassen, wurden eingehend 
untersucht. 

Leere Blattachseln sind z. B. häufig zu beobachten bei Pflanzen, die 
aus einer ausdauernden Sproßachse alljählich einen oder mehrere Blüten- 
sprosse entwickeln. Diese Blütensprosse besitzen unter der endständigen 
Blüte häufig Blätter, die in ihren Achseln nie eine Knospe erkennen 
lassen. 

Auch viele Pflanzen mit rosettigem Wuchs besitzen regelmäßig leere 
Blattachseln. Der aus der grundständigen Blattrosette sich erhebende 
Blütenstengel ist bei vielen Arten mit zahlreichen Blättern bedeckt, von 
denen häufig nur die gipfelständigen fertil sind, während alle übrigen den 
Blütenstengel noch bedeckenden Blätter in ihren Achseln nie ein sicht- 
bares Achselprodukt aufweisen. 

Leere Blattachseln stehen auch häufig unter den endständigen Blüten 
vieler ein- und mehrjähriger Arten; sie sind besonders häufig und regel- 
mäßig anzutreffen unter den Blütenkôpfchen vieler Compositen. 

Bei der Besprechung der Ergebnisse der mikroskopischen Unter- 
suchung der makroskopisch leeren Blattachseln sollen Pflanzen mit 
morphologisch ähnlichem Habitus gemeinsam behandelt werden, um 
Wiederholungen zu vermeiden. 

1. Pflanzen mit ausdauernder, ober- oder unterirdisch wachsender 
Sproßachse. 

Zu diesen Pflanzen zählen alle Arten mit ,,anemonoidem Habitus‘ !. 
Diese Pflanzen, die in ihrem Aufbau weitgehend mit dem Buschwind- 
röschen, Anemone nemorosa, übereinstimmen, treiben aus der meist 


1 Eine Aufzähiung von Pflanzen mit „anemonoidem Habitus“ ist von HUBERT 
WINKLER in einem anderen Zusammenhang gegeben worden. Beitr. Biol. Pflanzen 
24, 6 (1936). 
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unterirdischen SproBachse einen BlütensproB, der sein Wachstum mit 
der Ausbildung eines Blütenstandes beschlieBt. Die Blütensprosse 
besitzen im allgemeinen eine nur verhältnismäßig kurze Lebensdauer, 
denn mit dem Ausreifen der Früchte beginnen sie bereits wieder abzu- 
sterben. An diesen Blütensprossen stehen immer mehrere grüne Blätter, 
die bei den verschiedenen Arten in ganz bestimmter Zahl und Anordnung 
auftreten. So stehen bei Amemone nemorosa in der Mitte des Blüten- 
stengels drei große, zu einem Quirl vereinigte Blätter, bei den unter- 
suchten Corydalis-Arten zwei mächtige, durch ein kurzes Internodium 
getrennte und mehrfach geteilte Blätter, während bei Hepatica angulosa 
drei oder vier verhältnismäßig kleine, grüne Blättchen unmittelbar unter 
der Blüte sitzen. Die Blätter sind also zum Teil kräftig entwickelt und 
in Stiel und Spreite gegliedert, zum Teil klein und am Blütenstiel sitzend 

und werden in der Literatur bald als Hochblätter und bald 
als Laubblätter bezeichnet. Wie die Zusammenstellung der untersuchten 
Arten in der Tabelle 4 zeigt, ist mit einer Ausnahme allen diesen morpho- 
logisch so verschieden bewerteten Blättern gemeinsam das Fehlen von 
Achselknospen und auch von meristematischem Gewebe in ihren Achseln. 











Tabelle 4. 
Zahl Blatt- | 
der heen | Art des | 
Familien- und Artname Stengel- tertil oder —— | 
ae pao, À 
Liliaceae: | 
Majanthemum bifolium L. . . 2 steril _— 
Trillium ovatum PursH . . . 3 ” + | 
1. 4 L 2 fertil {1 Kn Fa 1 
sarum europaeum L.. . . . erti veget. Kn. | IrmiscH 1850 
1 Blütenkn. | Drecs 1930 
Ranunculaceae: à | 
Hepatica angulosa D . «| 3—4 steril u 
Eranthis hiemalis (L.) iii 3—4 Fa — 
Anemone oa SEM 3 PR | = | 
” sere 1... : LE | Tm | Z 
” pulsatilla de _ | ZIMMERMANN 
| 1934/35 
Podenkall 4 emodi W 2 | | 
um 11 ALL. . . ” | Er 
46 peltatum L. . . 2 x. _ 
Pa 
cava SCHWEIGG. et 
RE QUE, TS 2 * | — WyDLER 1850 
Corydalis solida D. C.. 2 nb | _ 
Adozaceae: | 
Adoxa moschatellina L. . . . 2 a | — | WyDLER 1844 
| | WyDLER 1850 








Da alle in der Tabelle angeführten Arten in ihrem morphologischen 
Aufbau weitgehend übereinstimmen, kann sich die Besprechung auf die 
eingehende Behandlung einer Art beschränken. 
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Die unterirdisch wachsende SproBachse von Anemone nemorosa, 
deren morphologischer Aufbau sehr genau von Irmısch (1850, S. 203) 
beschrieben wurde, schlieBt nach Ausbildung von 8—12 dünnhäutigen 
Niederblättern im Herbst ihr Wachstum mit einer Endknospe ab. Sproß- 
achsen, die im Oktober der Erde entnommen werden, zeigen meistens 
nur in der Achsel des jiingsten Niederblattes eine Knospe, jedoch ergibt 
die mikroskopische Untersuchung, daB alle Blattachseln der SproBachse 
fertil sind. In der Achsel des jiingsten Niederblattes steht die am kraftig- 
sten entwickelte Knospe, ein in der Blattachsel freistehender mächtiger 
Kegel meristematischer Zellen, der zuweilen die Andeutung eines ersten 
Blattes erkennen läßt. Die Knospe in der zweitjiingsten Blattachsel ist 
immer wesentlich geringer entwickelt, ein über die SproBepidermis vor- 
gewölbter Haufen meristematischer Zellen. In den Achseln aller anderen 
an der Sproßachse noch befindlichen Niederblätter finden sich nur 
meristematische Zellenhaufen, die noch keinerlei Differenzierung auf- 
weisen. 

Im Frühjahr bildet dann die in der Achsel des jüngsten Niederblattes 
gelegene Knospe den Fortsetzungssproß, seltener entwickelt sich auch 
die Knospe im zweitjüngsten Niederblatt zu einem Fortsetzungssproß, 
während die Endknospe gleichzeitig mit der Achselknospe austreibt, 
sich aber zum Blütenstand entwickelt. Der Blütensproß trägt unter der- 
endständigen Blüte drei auf gleicher Höhe stehende, dreizählige, ein- 
geschnitten gesägte Blätter, in vielen Fällen die einzigen oberirdischen 
und grünen, also assimilierenden Blätter der Pflanze. Die Achseln dieser 
Blätter sind stets steril, sie enthalten weder eine Knospe noch meriste- 
matisches Gewebe. Zuweilen entwickelt sich noch das erste Blatt des 
Fortsetzungssprosses zu einem Laubblatt, das dann gleichzeitig mit 
dem Blütensproß und vor diesem stehend über den Erdboden hervor- 
tritt. In der Achsel dieses an der unterirdischen Sproßachse stehenden 
Blattes ist stets wieder eine Achselknospe vorhanden. Bei A. nemorosa 
sind also die an der vegetativen Achse stehenden Blätter, ob sie nun zu 
Niederblättern oder, wie in selteneren Fällen, zu grünen Laubblättern 
entwickelt sind, immer fertil, während die an der Blütenachse stehenden, 
in Stiel und Spreite gegliederten und stets grünen Blätter, immer ohne 
jedes Achselprodukt sind. 

Mit Ausnahme von Asarum europaeum stimmen alle anderen unter- 
suchten Arten der Tabelle 4 mit A.nemorosa überein. In den Blatt- 
achseln der unterirdischen Sproßachsen stehen immer Achselknospen, 
gleichgültig ob diese Sproßachsen nur Niederblätter oder ob sie in regel- 
mäßigem Wechsel Niederblätter und Laubblätter hervorbringen. Von 
allen angelegten Achselknospen entwickelt sich im allgemeinen nur eine 
Knospe zum Fortsetzungssproß, das ist immer die in der Achsel des 
jüngsten Blattes liegende Achselknospe, die auch in ihrer Ausbildung 
alle anderen Knospen des Rhizoms übertrifft. Abweichend hiervon 
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übernimmt bei Corydalis cava und Adoxa moschatellina die Endknospe 
diese Aufgabe, während jetzt die Knospe in der jüngsten Blattachsel 
den BlütensproB bildet, der sonst bei den anderen untersuchten Arten 
aus der Endknospe hervorgeht. Unter der endständigen Blüte trägt der 
Blütenstiel meistens zwei, nur bei wenigen Arten drei oder vier, für die 
Art charakteristisch gestaltete Blätter. Alle diese Blätter enthalten in 
ihren Achseln stets weder Achselknospen noch meristematisches Gewebe. 

Asarum europaeum scheint im Aufbau seines Sproßsystems sich den 
Pflanzen mit „anemonoidem Habitus‘‘ anzuschließen. Unter der end- 
ständigen Blüte stehen zwei Laubblätter, denen, durch ein kurzes Inter- 
nodium getrennt, an der oberirdisch kriechenden Sproßachse noch drei, 
seltener vier Niederblätter folgen. Die Fortsetzungsknospe steht hier 
jedoch in der Achsel des jüngeren Laubblattes, so daß also das erste 
unter der Blüte stehende Blatt stets fertil ist. In der Achsel des unteren 
Laubblattes findet sich dagegen nach Irmiısch (1850, S.182) keine 
Knospe. Zu einem ähnlichen Ergebnis kommt Drers (1930, S. 204): 
„Das ältere Laubblatt läßt in der Regel keine Achselknospe erkennen‘, 
fährt dann aber fort, ‚selten entwickelt sich eine, es kann aber vor- 
kommen, daß sie es sogar bis zur Blüte bringt.“ Die mikroskopische 
Untersuchung ergibt, daß die in‘der Achsel des jüngeren Blattes stehende 
Knospe, die den Fortsetzungssproß des nächsten Jahres bildet, zur 
Blütezeit im April aus einem von drei Blättern, den späteren Nieder- 
blättern, umschlossenen Vegetationspunkt besteht. Doch auch in der 
Achsel des älteren Laubblattes ist stets eine Knospe vorhanden, ein 
kleiner, in der Blattachsel freistehender Kegel meristematischer Zellen, 
der in einem Falle kurz vor dem Ausgliedern des ersten, axoskop gelegenen 
Blattes stand. 

Auch die Achseln der drei Niederblätter enthalten stets Achsel- 
knospen, die schon von IRMIScH beobachtet worden sind, während DIELS 
nur den Achseln der beiden jüngsten Niederblätter Knospen zuschreibt. 
Die in der Achsel des jüngsten Niederblattes gelegene Knospe ist wieder 
am kräftigsten entwickelt (Vg+3 Bl), die Achselknospe des zweiten 
Niederblattes steht zwar auch noch auf gleicher Entwicklungsstufe, ist 
aber schon weniger mächtig entwickelt, während die Knospe des ältesten 
Niederblattes am schwächsten ausgebildet ist (Vg +2 Bl). 


Während die Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus‘‘ im allgemeinen 
nur zwei grüne Blätter unter der endständigen Blüte entwickeln, besitzen 
alle Pflanzen der folgenden Gruppe unter der Endblüte eine verhältnis- 
mäßig große Zahl grüner Blätter. Auch diese Pflanzen besitzen ein aus- 
dauerndes, ober- oder unterirdisch wachsendes vegetatives Sproßsystem, 
das alljährlich einen oder mehrere, aufrecht wachsende und meist unver- 
zweigte, aber stets reich beblätterte Blütensprosse entwickelt. Die Zahl 
der unter der endständigen Blüte stehenden Blätter ist von Art zu Art 
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verschieden und schwankt auch unter den Individuen einer Art; so ent- 
wickelt Fritillaria meleagris meist 4—6 Blatter, viele Paeonien besitzen 
bis zu 12 Blätter, während der große aufrechte Blütensproß der ver- 
schiedenen Lilium-Arten 30 und auch mehr Blätter aufweisen kann. 
Die Blätter selbst sind stets grün, bei Fritillaria, Lilium, Iberis u.a. + 








Tabelle 5. 
Zahl Blatt- 
Familien- und Artname der achsein Achse | Literatur 
Sane | gi | vr 
Liliaceae: 
Fritillaria meleagris L 4—6 steril — 
Lilium regale L. ...... zahlreich ” — 
= tenuifolium FıscH. . . u we — 
és ilippi Baker . z 2 — 
Pr J THuNs. . . à 5 — 
Polygonatum multiflorum Aut. | 10—14 |davon 14 — 
steril 
Pr yanthemum 
a Sa TT re 10—14 steril — 
Orchidaceae: . 
Orchis maculatus L. . . . .. 4— 5 re — IRMISCH 
1850 
Meet ee. 4-5 En — 
Delphinium + 
inium triste FIscH. . . . 4— 17 ~. — 
u Delavayi . . .. 4— 7 de — 
Paeonia albiflora PALL. . . . . 7-12 fertil z. T> Blüten, 
z. T. Knospen 
»  bannatica ROCHEL. . . 6— 8 steril — 
ce ee 5— 7 is — WYDLER 
1859; 
FosTER 
1933 
» peregrina MıuuL... . . . 6— 7 = 2 
»» Wittmanniana STEV.. . 6—10 sip — 
Adonis vernalis L.. . . . . . 8—12 à _ 
Cruciferae: 
Iberis sempervirens L. . . . . 6—10 A — 
» procumbens LANGE . . 6—10 fertil Blütensprosse 
Crassulaceae: 
Sedum Palmeri 8. Wats. . . 5— 7 steril — 














lanzettlich und am Blütenstiel sitzend angeheftet, bei Adonis zwar auch 
noch + sitzend, jedoch immer mehrfach gefiedert, während sie bei den 
Paeonien gewaltig entwickelt und in einen Blattstiel und eine meist 
doppelt dreizählige Blattspreite gegliedert sind. In den Achseln vieler 
dieser Blätter, die in der Literatur ausnahmslos als Laubblätter be- 
zeichnet werden, finden sich, wie die Tabelle 5 ausweist, stets weder 
Achselknospen noch meristematische Gewebe. 

Diejenigen Arten der Tabelle, die eine unterirdische Sproßachse 
besitzen, sei diese nun ein Rhizom oder eine Zwiebel, stimmen im Aufbau 
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ihres SproBsystems mit Anemone nemorosa weitgehend überein. An der 
vegetativen SproBachse, die meist nur Niederblatter, seltener Laub- 
blätter entwickelt, stehen immer Knospen, von denen eine, meistens 
wieder die genetisch jüngste, sich zum Fortsetzungssproß entwickelt, 
während aus der Endknopse der Sproßachse der Blütensproß hervorgeht. 
Wie bei den Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus‘‘ erschöpft sich auch 
hier die Endknospe der Sproßachse in der Ausbildung einer Blüte bzw. 
eines Blütenstandes, nachdem vom Vegetationspunkt noch eine + große 
Anzahl grüner Blätter ausgegliedert worden ist. Die Blütensprosse sind 
meistens unverzweigt, nur selten entspringt aus einer der vielen Blatt- 
achseln eine Blüte oder ein Seitensproß, der nach Ausbildung weniger 
grüner Blätter ebenfalls mit einer Blüte abschließt. Bei vielen unter- 
suchten Arten besitzten die Blätter der Blütensprosse ebenso wie die der 
Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus“ niemals eine Achselknospe oder 
meristematisches Gewebe in ihren Achseln. 

Adonis vernalis entwickelt nun außer ,.fertilen‘‘, ihr Wachstum mit 
einer Blüte abschließenden Sproßachsen noch sog. ,,vegetative‘‘ Sprosse, 
die mit den Blütensprossen habituell vollkommen übereinstimmen, 
jedoch niemals zur Ausbildung einer Blüte übergehen. Auch die Blätter 
dieser ,,vegetativen“ Triebe enthalten in ihren Achseln kein Achsel- 
produkt, sie sind wie die Blätter der ‚‚fertilen‘‘ Triebe vollkommen steril. 

Unter den vielen sterilen Blättern der Blütensprosse können auch 
plötzlich fertile Blattachseln auftreten; so entwickeln einige Blüten- 
sprosse von Adonis vernalis außer der Endblüte noch aus irgendeiner 
Blattachsel eine Sekundanblüte und besitzen dadurch neben nur sterilen 
eine fertile Blattachsel. Bei vielen Liliwm-Arten stehen in den Achseln 
einiger gipfelständiger Blätter ebenfalls Blüten, während bei Polygonatum 
multiflorum fast alle Blattachseln fertil sind bis auf einige wenige an der 
Basis der Blütensprosse angeheftete Blätter. Die Zahl dieser leeren 
Blattachseln schwankt bei den einzelnen Individuen, meistens sind nur 
das.letzte und vorletzte Blatt ohne Blütentraube; seltener sind es 3 bis 
4 Blätter, die auch bei der mikroskopischen Untersuchung sich als voll- 
kommen steril erweisen. 

Das Fehlen von Achselknospen in den Achseln der mächtig ent- 
wickelten Laubblätter von Paeonia officinalis wurde schon von WYDLER 
(1859, S.284) angegeben. Die mikroskopische Untersuchung ergab, 
daß allen diesen Achseln auch embryonale Zellen fehlen: „small, raised 
patches of meristematic tissue‘, wie sie Foster und BARKLEY (1933, 
S. 368) beschreiben, habe ich niemals auffinden können. Im Gegensatz 
zu denjenigen Paeonien, die in den Achseln all ihrer Laubblätter stets 
steril sind, entwickelt Paeonia albiflora in allen Blattachseln, sowohl in 
den Niederblattachseln am unterirdischen vegetativen Sproß als auch 
in den Laubblattachseln am oberirdischen Blütensproß, regelmäßig 
Achselknospen. Doch ist auch bei dieser Art die scharfe Trennung in 
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vegetative Sprosse einerseits und reproduktive Sprosse andererseits 
erhalten geblieben ; denn die Erneuerungsknospen, von denen die genetisch 
jüngste wieder am mächtigsten entwickelt ist, stehen nur an den unter- 
irdischen SproBachsen, während an den Blütensprossen, plôtzlich und 
unvermittelt auf die Erneuerungsknospe folgend, zunächst nur wenig 
entwickelte Knospen stehen, die, je mehr man sich der Spitze des Sprosses 
nähert, in ihrer Entwicklungshéhe zunehmen und schließlich zu Seiten- 
blüten ausgewachsen sind. 

Eine gleich scharfe Trennung in vegetative und reproduktive Sprosse 
ist auch bei Jberis sempervirens zu beobachten. Die Blütensprosse von 
I. sempervirens besitzen unter der endständigen Blütentraube 6—8 locker 
angereihte, sitzende Blätter, die in ihren Achseln nie eine Knospe erkennen 
lassen und auch bei der mikroskopischen Untersuchung sich als voll- 
kommen steril erweisen. Die Blütensprosse entspringen jedoch nicht 
einer unterirdischen Achse, sondern sind Achselsprosse einer oberirdi- 
schen, + aufrecht wachsenden grünen und beblätterten Sproßachse. In 
allen Achseln dieser vegetativen Sproßachse sind stets Achselknospen 
ausgebildet, die zum Teil aus den Blattachseln hervorragen. 

Im Frühjahr bildet die Endknospe der vegetativen Sproßachse einen 
neuen Jahrestrieb, gleichzeitig wachsen einige der apikalen Achsel- 
knospen zu Blütensprossen aus. An den Blütensprossen stehen die 
basalen Blätter zunächst noch + gedrängt, später sind sie durch ansehn- 
liche Internodien getrennt. In den Achseln solcher basalen Blätter findet 
man häufig einen in die Blattachsel vorspringenden Höcker von Zellen, 
der aber nicht aus meristematischen, sondern aus somatischen Zellen 
aufgebaut ist, die sich von den angrenzenden Zellen des Blatt- und 
Stengelgewebes durch nichts unterscheiden. 

Iberis procumbens gleicht im Aufbau des SproBsystems J. sempervirens, 
nur sind hier alle Blattachseln der Blütensprosse fertil, und es ent- 
springen ihnen Blütensprosse bzw. Infloreszenzen. 

Auch bei Sedum Palmeri entwickelt sich der Blütensproß aus der 
Endknospe der gleichfalls oberirdisch wachsenden Sproßachse, während 
der FortsetzungssproB in der jüngsten Blattachsel des vegetativen 
Sprosses in Gestalt einer Blattrosette sichtbar wird. Bei dieser Pflanze 
sind nun nicht nur die Blattachseln des Blütensprosses ohne jedes Achsel- 
produkt, auch die Blätter der Blattrosette zeigen in ihren Achseln auf 
diesem frühen Entwicklungsstadium auch bei der mikroskopischen Unter- 
suchung zunächst kein Achselprodukt. 

Alle in dieser Gruppe vereinigten Pflanzen haben mit Anemone 
nemorosa, so weitgehend sie sich auch habituell von dieser Pflanze und 
auch untereinander unterscheiden, gemeinsam den Aufbau des Sproß- 
systems: an den vegetativen Sproßachsen stehen, mit Ausnahme der 
jungen Blattrosetten von Sedum Palmeri, in den Blattachseln Knospen, 
die wieder vegetative Achsen hervorbringen, während die Blattachseln 


Planta Bd. 30. 40 
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der reproduktiven Sprosse entwéder vollkommen steril sind oder Blüten 
bzw. Infloreszenzknospen enthalten, niemals aber vegetative SproB- 
anlagen. 

2. Halbrosettenpflanzen. 

Halbrosettenpflanzen sind nach Trorı (1937, S. 223) Pflanzen, ‚die 
zwar mit rosettigem Wuchs beginnen, später aber zur Bildung verlängerter 
Internodien übergehen mit dem Ergebnis, daß die Beblätterung nicht 
auf die basale Rosette beschränkt bleibt, sondern auch über den ge- 
streckten, oben zur Blüte gelangenden und mit der Blütenbildung seine 
Entwicklung beschließenden Stengel ausgedehnt ist“. Diese Blüten- 
stengel entwickeln meist sitzende Blätter, während die der Blattrosette 
gewöhnlich deutlich in Stiel und Spreite gegliedert sind. 

Bei den untersuchten Aster-Arten gehen die nur undeutlich in Stiel 
und Spreite gegliederten Blätter der Blattrosette allmählich und ohne 
scharfe Grenze in die sitzenden Blätter des Blütenstengels über. Anders 
ist es bei den untersuchten Pulmonaria-Arten, bei denen die großen 
gestielten Rosettenblätter unvermittelt von den sitzenden Blättern des 
Blütensprosses abgelöst werden. Bei den Pulmonaria-Arten sind diese 
Blätter immer groß und grün, während die den Blütensproß von Haworthia 
turgida bedeckenden Blätter- zu kleinen chlorophyllfreien Schuppen 
reduziert sind. Es zeigen also die Blätter der Blütensprosse bei den ver- 
schiedenen Arten der Halbrosettenpflanzen in ihrer Ausgestaltung alle 
nur denkbaren Unterschiede. 

Während nun bei vielen Halbrosettenpflanzen in den Achseln aller 
Blätter, sowohl der Grund- wie der Stengelblätter, Achselknospen bzw. 
Seitentriebe zu beobachten sind, entspringen bei anderen Halbrosetten- 
pflanzen den Achseln der Stengelblätter niemals Seitentriebe; in solchen 
Fällen sind dann auch in den Achseln dieser Blätter makroskopisch fast 
niemals Knospen zu erkennen. Die mikroskopische Untersuchung 
solcher Pflanzen ergibt (Tabelle 6), daß bei den meisten dieser Arten 
in den Blattachseln der Stengelblätter weder Knospen noch meriste- 
matische Gewebe vorhanden sind. 

Die Aufteilung des Sproßsystems in einen vegetativen Teil und einen 
reproduktiven Teil wie bei allen Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus“ 
ist in gleicher Schärfe auch für alle Halbrosettenpflanzen durchfiihrbar. 
In den Blattachseln der Blattrosetten bzw. der vegetativen Sprosse 
stehen, als Beispiel seien die intersuchten Pulmonaria-Arten heran- 
gezogen, stets Knospen, die schon von IrmıscH (1850, S. 186) bei Pulmo- 
naria officinalis beobachtet wurden. Mitte Juli bestehen die Achsel- 
knospen aus einem von zwei transversal stehenden Vorblättern um- 
schlossenen Vegetationspunkt, von denen immer das ältere Blatt bedeu- 
tend in der Entwicklung gefördert ist. Im nächsten Frühjahr treibt 
dann die Endknospe der vegetativen Achse zu einem Blütensproß aus, 
etwas später folgen einige Achselknospen der über Winter abgestorbenen 
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Tabelle 6. 
Fy Perna 42 
er 
Familien- und Artname Stengel- |tertiloder| Acheel- | Literatur 
blätter steril produktes 
Liliaceae: 
Haworthia ria À Mn. «aad zahlreich | steril - 
Helonias bullata L. . . . . . .. 4 aM _ 
Cruciferae: 
Arabis SS Wa pst. et Kır. 46 A — 
m idifolia JACQ. . . . . . 4—6 — 
a OM” ccs à +. à 4—6 fertil Bliitensp.| 
Stroganowia intermedia Kar. et Kir. | zahlreich | steril — 
Crassulaceae: | 
Sempervivum Tournef. . . . . . . + er — | 
Pulmonaria rubra SCHOTT . . . . 5—7 aa — | 
ps POS 1 - : - - - 5—7 R.. — | Ipmiscu 
| 1850 
“ angustifolia L. . . . . 5—7 ” — | WYDLER 
1860 
Macrotamia echioides Brew... . . | 6-8 | fertil Knospen | 
Scrophulariaceae: | 
Wulfenia carinthiaca JACQ. . . . . 46 ? sg 
Compositae : | 
Aster himalaicus C. B. CLARKE . . 5—7 steril a 
» alpinus L. . Ae ge 57 an EH 
5 diplostephioides BENTH. et 
Br de oe ee 5—7 a — 
Leontodon autumnalis L. . . . . . 3—5 es Be 
Tussilago farfara L. . . . . . .. zahlreich er — 
Pyrethrum roseum LinDL. . . . . 4-7 3 — 


Rosettenblätter, die zu Fortsetzungssprossen, zu neuen Blattrosetten, 
auswachsen. 

Die Endknospe des Blütensprosses hat wieder, bevor sie sich in der 
Ausbildung des Blütenstandes verbraucht, noch eine Anzahl grüner 
Blatter ausgegliedert. Die Blattachseln dieser etwa 3—5 cm langen und 
2—3 cm breiten Blätter ,,sind leer“ (IRMISCH), sie enthalten weder eine 
Knospe noch meristematisches Gewebe, so daß an den Blütensprossen 
außer den drei oder vier an der Spitze der Triebe stehenden und auch 
geringer entwickelten Blättern, aus deren Achseln die Blütenwickel ent- 
springen, ebenso wie bei allen Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus“. 
immer mehrere, bei Pulmonaria etwa 5—7 Blatter ohne jedes Achsel- 
produkt stehen. 

Neben Halbrosettenpflanzen mit sterilen Blattachseln an den Bliiten- 
sprossen stehen Halbrosettenpflanzen, die sowohl an den vegetativen als 
auch an den reproduktiven Achsen in allen Blattachseln Knospen besitzen. 
Bei Arabis procurrens und A. bellidifolia sind die sitzenden Blatter des 
Blütensprosses vollkommen steril, bei A. alpina sind dagegen auch in 
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diesen Blattachseln stets Knospen vorhanden ; diese Knospen sind immer 
Infloreszenzknospen, die nach dem Aufblühen unter einer wenigblütigen 
Traube zwei kleine sitzende Blattchen aufweisen. In den Achseln dieser 
Blattchen sind wiederum Infloreszenzknospen entwickelt, die den gleichen 
Aufbau wie die Sekundanbliiten besitzen: um einen Knospenvegetations- 
punkt stehen auBer einigen undifferenzierten meristematischen Gewebe- 
höckern zumeist noch vier oder fünf + unentwickelte Blüten und unter 
der jungen Blütenstandsanlage zwei transversal stehende Blättchen, die 
in ihren Achseln je einen meristematischen Zellenhaufen enthalten. 


Bei anderen Halbrosettenpflanzen, die ebenfalls in allen Blattachseln 
der Blütensprosse fertil sind, bleiben die Knospen nach Ausgliederung 
nur weniger Blätter in ihrer Entwicklung stehen. Die makroskopisch 
leer erscheinenden Blattachseln von Wulfenia carinthiaca enthalten stets 
winzige Knospen, die in allen Fällen zwei transversal stehende Blättchen 
ausgegliedert haben; häufig haben die unmittelbar unter der Blüten- 
traube stehenden Knospen noch ein oder zwei zwischen dem Knospen- 
vegetationspunkt und dem Tragblatt stehende Blättchen bzw. Blatt- 
hüel . + 

Der blühende Sproß von ‘Macrotamia echioides besitzt unter dem 
Blütenstand noch zahlreiche sitzende Blätter, die in ihren Achseln 
makroskopisch ebenfalls keine Achselknospen erkennen lassen; erst die 
mikroskopische Untersuchung erweist wieder, daß alle diese Blattachseln 
Knospen enthalten. Die Knospen sind nur schwach entwickelt; am kräf- 
tigsten in der Entwicklung gefördert sind die unmittelbar unter dem 
Blütenstand stehenden Knospen, die außer den Vorblättern bis zu 
fünf Blätter, zumeist aber nur drei oder zwei ausgegliederte Blätter auf- 
weisen. Nach der Basis der Sprosse zu wird der Aufbau der Knospen 
immer einfacher, sie bestehen schließlich nur aus einem in der Blatt- 
achsel freistehenden Vegetationspunkt. 

Während bei allen bis jetzt behandelten Halbrosettenpflanzen die 
Blätter der Blütensprosse gleichmäßig bei allen Individuen einer Art in 
vielen Achseln steril oder in allen Achseln fertil sind, sind bei den unter- 
suchten Trollius- und Doronicum-Arten (Tabelle 7) sterile und fertile 
Achseln auf die einzelnen Individuen der gleichen Art recht ungleich- 
mäßig verteilt. 

Die Endknospe der unterirdischen Sproßachse der verschiedenen 
Trollius-Arten treibt im Frühling einen aufrechten, mit einer Blüte ab- 
schließenden Sproß, der z. B. bei Trollius europaeus meist drei, seltener 
vier oder gar fünf Stengelblätter aufweist. Das unterste handförmig 
geteilte Stengelblatt besitzt noch einen deutlichen Blattstiel, das unter 
der Blüte stehende dreizählige oberste Blatt ist sitzend. Auch bei allen 
anderen Trollius-Arten ist die gleiche fortschreitende Reduktion in der 
Ausgestaltung der Blätter entlang dem Blütensproß zu beobachten. 








und den Zustand der Achselknospen bei den hôheren Pflanzen. 619 

















Tabelle 7. 
- = | Blattachseln d 
er 
Familien- und Artname Stengel- | tertil oder steril | Achseipeoduktes 
blätter 
Ranunculaceae: 
Trollius europaeus L.. . .... - 3—5 | 
- caucasicus STEV. . 48 
ns queen me we 4—7 
2 americanus MUHL 3—5 Stets in einer | 
= patulus SALISB. . . . . 3—5 oder aber in || Blütenknospen 
< japonicus Mi1Q. . . . . . 4-6 cena IV bzw. Blüten- 
j ttac | sprosse 
Compositae : . | steril | 
Doronicum austriacum JacQ. . . | 5—8 
* plantagineum L.. . . | 6—8 | 
9 carpathicum NyM. . . 3—8 ! 
me cordifolium Sterns. . | 4—7 | 








Das unterste gestielte Blatt ist bei allen untersuchten Individuen von 
T. europaeus fertil; das Achselprodukt ist immer eine Infloreszenz- 
knospe, eine + weit entwickelte Bliite, unter der noch zwei, seltener drei 
kleine Blättehen stehen. Bei einigen Individuen wächst diese Inflores- 
zenzknospe zu einem Sekundansproß aus, die Pflanze wird dann zwei- 
blütig, während bei anderen Individuen die Infloreszenzknospe keine 
Weiterentwicklung erfährt, die Sproßachse also unverzweigt bleibt. 

Die Achsel des nächst höheren Blattes am Hauptsproß ist bei den 
Individuen, die nur drei Stengelblätter besitzen, meistens steril, seltener 
steht auch in dieser Achsel eine Infloreszenzknospe vom gleichen Bau wie 
in der untersten Blattachsel. Entwickelt der Hauptsproß dagegen vier 
oder gar fünf Blätter, dann ist die zweite Blattachsel häufig, jedoch auch 
nicht immer fertil, und die Knospe ist dann nicht selten wieder zu einem 
Blütensproß ausgewachsen; das Individuum wird dann also dreiblütig. 

Die oberste, unmittelbar unter der Blüte stehende Blattachsel ist bei 
allen Individuen stets steril gefunden worden; auch an den Seitensprossen 
ist immer die oberste Blattachsel steril, während die noch folgenden 
Blattachseln wie am HauptsproB bei den verschiedenen Individuen 
bald fertil und bald steril sind, wobei immer der Seitensproß aus der 
untersten Achsel sowohl in der Zahl der ausgegliederten Blätter als auch 
in der Zahl der fertilen Blattachseln dem über ihm stehenden Seiten- 
sproß überlegen ist. 

Auch alle anderen untersuchten Trollius- und Doronicum-Arten 
teilen mit Trollius europaeus die Eigentümlichkeit, daß bestimmte Blatt- 
achseln der Blütensprosse bald eine Achselknospe besitzen, bald voli- 
kommen steril sind. An den Blütensprossen folgen auf eine oder mehrere 
basale, fertile Achseln eine oder mehrere sterile Achseln. Verschieden ist 
jedoch bei allen Individuen das Verhältnis der fertilen zu den sterilen 
Blattachseln, das mit der Zahl der vom Blütensproß überhaupt aus- 
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gegliederten Blatter in keinerlei Zusammenhang steht. So stand neben 
einem Trollius europaeus mit drei Stengelblattern, die nur in der untersten 
Blattachsel eine Knospe besaßen, eine andere ebenfalls dreiblätterige 
Pflanze mit zwei kräftigen Seitenzweigen, während eine dritte Pflanze 
mit fünf Stengelblattern drei sterile Blattachseln aufwies und nur wieder 
in den beiden unteren Blattachseln je eine unentwickelte Infloreszenz- 
knospe besaB. 

Alle unter der Bezeichnung Halbrosettenpflanzen zusammengefaBten 
Pflanzen besitzen, von habituellen Verschiedenheiten abgesehen, den 
gleichen morphologischen Aufbau ihres SproBsystems. In den Achseln 
der an den gestauchten Internodien der vegetativen Achse befestigten 
Grundblatter stehen stets Knospen, von denen wieder die an der Achse 
am hôchsten stehenden am mächtigsten entwickelt sind. Die End- 
knospe der Blattrosette wird zum BlütensproB, während ein oder zwei 
der in den Achseln der Grundblatter stehenden Knospen zu Fortsetzungs- 
sprossen, zu neuen Blattrosetten auswachsen. Der BlütensproB trägt 
unter dem endständigen Bliitenstand stets mehrere bis viele Blatter, 
deren Achseln bei einigen Arten vollstandig steril sind, weder Knospen 
noch meristematische Gewebe enthalten, bei anderen Arten dagegen 
Knospen besitzen, Infloreszenzknospen oder wenig differenzierte, aus 
nur zwei oder drei Blättern aufgebaute Knospen, die sich aber niemals 
zu vegetativen Sprossen entwickeln. 


3. Compositen. 

Blätter ohne Achselknospen! sind vielen Arten aus der vielgestaltigen 
Familie der Compositen und Arten aus anderen Familien eigentümlich, 
die ein- oder mehrjährige Pflanzen mit einem aufrechten, bis unter 
das abschließende Blütenköpfchen reich beblätterten Sproß darstellen. 
Der Sproß kann einfach bleiben, meistens jedoch entspringen aus den 
oberen Blattachseln eine wechselnde Zahl meist einköpfiger und mehrere 
Laubblätter tragender Seitenäste. Sehr selten reicht die Verzweigung 
bis in die oberste Blattachsel, vielmehr steht bei vielen Arten unter dem 
Blütenköpfchen eine wechselnde Zahl grüner Blätter, die makroskopisch 
nie eine Achselknospe erkennen lassen. Diese Blätter sind bei einigen 
Arten groß und grün, aber doch immer kleiner und einfacher gebaut als 
die knospentragenden Laubblätter. So sind die grundständigen Blätter 
vieler Chrysanthemum-Arten + lang gestielt und grob gezähnt bis fieder- 
lappig, verlieren jedoch nach der Spitze des Blütensprosses mehr und 
mehr an Gliederung, so daß die obersten, die ,,leeren‘‘ Blätter, fast ganz- 
randig werden und auch meist sitzend an der Blütenachse angeheftet sind. 

Blätter ohne sichtbares Achselprodukt stehen aber auch bei vielen 
ausdauernden Compositen unter dem Bliitenképfchen, die z. B. bei 
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! Die den Scheinkelch aufbauenden Blätter der Blütenköpfchen wurden nicht 
auf Achselprodukte untersucht. 
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Senecio petasitis schon durch ihre Kleinheit sich stark von den knospen- 
tragenden Blättern unterscheiden, bei Odontospermum maritimum da- 
gegen kaum merklich im Aussehen von ihnen abweichen, jedoch durch 
langere Internodien voneinander getrennt sind und kiirzere Lebensdauer 
als die fertilen Blatter besitzen, da sie nach dem Verblühen der Bliiten- 
kôpfchen mit diesen zusammen absterben. 

Die mikroskopische Untersuchung solcher makroskopisch leerer 
Blattachseln bei den in der Tabelle 8 aufgefiihrten Arten ergab, daB diese 
Achseln stets wirklich steril sind, und daß auch meristematische Gewebe 
in keinem Falle beobachtet werden konnten. 








Tabelle 81. 
De ——+v"* Chrysanthemum segetum L. 
apaver rhoeas L. > leucanthemum L. 
on somniferum L. d nipponicum 
Compositae: on maximum RaMonD. 
Anthemis parnassii Boiss. et HELDR. 5 arcticum L. 
Aster fruticosus L. à coccineum WILD. 
„ - subcoerulescens MOORE Coreopsis lanceolata L. 
„ acris L. vs rosea NUTT. 
»  brachytrichus Franck Gaillardia aristata Pursu. 
Centaurea cyanus L. Helychrysum bracteatum ANDR. 
2 montana L. monstrosum 
a kotschyana HEUFF. Odontospermum maritimum Scu. Bır. 
ri orbelica Scorzonera hispanica L. 
ss macrocarpa Boiss. PA humilis L. 
Calendula officinalis L. Santolina pinnata Viv. 
Cotula coronopifolia L. Senecio petasitis D. C. 


PA heritieri D. C. 


Als Beispiel einer krautigen Composite, die unter dem endständigen 
Blütenköpfchen stets mehrere Blätter ohne Achselprodukt entwickelt, 
soll Cotula coronopifolia behandelt werden. C.coronopifolia wurde aus 
Samen aufgezogen; ihre Entwicklungsgeschichte wurde schon von 
BucHEnau (1862, S. 17—19) kurz gestreift. 

Cotula coronopifolia entwickelt einen aufrechten Sproß, der nach den 
Keimblattern nur noch Laubblätter hervorbringt, und der sein Wachstum 
mit der Ausbildung eines Blütenköpfchens abschließt. Häufig entwickeln 
sich die Achselknospen der Keimblätter und die der nächstfolgenden 
Laubblätter zu Seitentrieben, die später mit ihren älteren Teilen dem 
Boden aufliegen und sich an den Knoten bewurzeln. Bei großen und 
kräftigen Exemplaren legt sich auch die Hauptachse auf eine längere 
Strecke auf den Boden und bildet an den Knoten Wurzeln, später jedoch 
richten sich alle Triebe auf und schließen mit einem Blütenköpfchen ab. 
Dieser einfache morphologische Aufbau wird im weiteren Verlaufe der 
Entwicklung immer undurchsichtiger, da auch die Achselknospen der 


1 In die Tabelle sind die beiden untersuchten Papaveraceen, P.rhoeas und 
P. somniferum, mit aufgenommen worden, da sie im Aufbau ihres Sproßsystems 
mit vielen der hier behandelten Compositen übereinstimmen. 











622 Karl Holthusen: Untersuchungen über das Vorkommen 


dem Boden aufliegenden und bewurzelten Stengelglieder austreiben und 
Bliitensprosse bilden, die meistens sofort aufrecht wachsen, seltener erst 

Die aufrechten Triebe entwickeln in den oberen Blattachseln noch 
einmal Seitentriebe, die nach Ausbildung weniger Laubblatter gleichfalls 
mit einem Blütenkôpfchen abschlieBen. Niemals steht jedoch in der 
ersten Blattachsel unter dem Bliitenképfchen ein Seitensproß, „die 
Achsel des obersten Laubblattes ist stets ohne Knospe‘‘ (BucHENAU 1862, 
S. 18). Weit haufiger stehen jedoch unter der Endbliite nicht nur ein 
steriles Blatt, wie BUCHENAU angibt, sondern meistens deren zwei oder 
drei. So waren bei einer Gesamtzahl von 60 untersuchten Bliitenstengeln 
zwei sterile Blatter in 52%, drei sterile Blatter in 31% und 4 sterile 
Blatter in 8% aller Fälle zu beobachten; einmal standen unter einem 
Blütenköpfchen sogar sieben sterıile Blätter. 

Die sterilen Blätter sind linealisch lanzettlich, das oberste ist meist 
ganzrandig, die folgenden sind am Grunde häufig fiederspaltig gezähnt. 
Die fertilen Blätter sind reicher ausgestaltet und wirklich fiederspaltig. 
Die sterilen Blätter sind bei einigen Exemplaren recht kräftig entwickelt, 
besitzen eine Länge von über 4 cm und sind am Grunde mehrfach fieder- 
spaltig gezähnt, während bei anderen Individuen die entsprechenden 
Blätter nur Längen von 8—10 mm besitzen, glattrandig sind oder am 
Grunde nur ein oder zwei winzige Fiederzähnchen aufweisen. So weit- 
gehend diese Unterschiede auch sind, niemals jedoch sind die sterilen 
Blätter wirklich fiederspaltig wie alle fertilen Blätter. 

In der ersten fertilen Blattachsel des die Endblüte tragenden Sprosses, 
vom Blütenköpfchen aus gerechnet, steht ein kräftiger Seitensproß, ein 
zweiter, etwas geringer entwickelter Seitensproß steht in der nächsten 
Blattachsel, und auch in allen folgenden Blattachseln stehen Achsel- 
produkte, Knospen, die um so geringer entwickelt sind, je mehr man sich 
dem dem Boden aufliegenden Teil des Triebes nähert. Diese Seiten- 
sprosse schließen mit einer Blüte ab, besitzen unter der Blüte zwei oder 
drei sterile Blätter und in den Achseln der noch folgenden drei oder fünf 
fiederspaltigen Blätter Achselknospen, wobei immer in der Achsel des 
ersten fertilen Blattes die kräftigste Knospe steht. 

In den niederliegenden Teilen des Sprosses sind einige der Achsel- 
knospen, wie schon erwähnt, zu Seitenzweigen ausgewachsen, die in ihrem 
Aufbau den Hauptsproß in allen seinen Teilen wiederholen. 

Mit C. coronopifolia stimmen im Aufbau ihres Sproßsystems viele der 
in der Tabelle 8 aufgeführten Arten überein. Sie alle bilden einen auf- 
rechten, mit einem Blütenköpfchen abschließenden Sproß. Der Sproß 
kann unverzweigt bleiben, viel häufiger jedoch findet man reich ver- 
zweigte Exemplare, und zwar entstehen in den unteren Laubblattachseln 
Sprosse, die in ihrer Ausgestaltung den Hauptsproß wiederholen, in den 
oberen Blattachseln dagegen Sprosse, die schon nach Ausbildung weniger 
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Blatter zur Blütenbildung übergehen. In den Achseln der obersten 
Blatter, die immer weit einfacher gebaut und am Stengel sitzend an- 
geheftet sind, stehen niemals Knospen. 

Die Zahl der sterilen Blatter ist von Art zu Art verschieden. Bei 
Coreopsis lanceolata und C. rosea finden sich selten sterile Blätter an der 
Hauptachse, häufig dagegen an den Seitenachsen, die über dem letzten 
gegenständigen Blattpaar vielfach noch ein einzeln stehendes Blatt auf- 
weisen; dieses Blatt ist stets steril, seltener ist auch das erste unter der 
Bliite stehende Blattpaar steril, das meistens in jeder Achsel ein Bliiten- 
knôspchen enthält. 

Bei Chrysanthemum nipponicum können ebenfalls alle Blätter an der 
Hauptachse fertil sein, häufiger stehen unter der Blüte aber ein oder 
zwei sterile Blätter, so daß bei einigen Exemplaren erst in der dritten 
Blattachsel, vom Bliitenképfchen aus gerechnet, die erste Sekundan- 
blüte steht. Unter den Sekundanblüten stehen meist zwei, seltener drei 
Blätter, die in ihren Achseln weder eine Knospe noch meristematisches 
Gewebe enthalten. 

Alle anderen untersuchten Compositen besitzen sowohl an den Haupt- 
wie an den Nebenachsen stets sterile Blätter; ihre Zahl ist auch unter 
den Individuen einer Art niemals konstant, sondern schwankt zwischen 
zwei und sechs. Im allgemeinen ist die Zahl der sterilen Blätter an den 
Seitentrieben meist um ein oder zwei größer als am Hauptsproß. 

Auch bei vielen ausdauernden Arten stehen unter dem endständigen 
Blütenköpfchen häufig mehrere Blätter, die in ihren Achseln weder eine 
Achselknospe noch meristematisches Gewebe aufweisen. Bei Odonto- 
spermum maritimum folgt, vom Blütenkôpfchen aus gerechnet, erst auf 
5—12 sterile Blattachseln das erste fertile Blatt, in dessen Achsel zur 
Blütezeit schon ein kräftiger Seitensproß steht, der sein Wachstum im 
nächsten Frühjahr seinerseits mit einer Blüte abschließt. Auch in der 
Achsel des nächst tieferen bzw. der zwei nächst tieferen Blätter ent- 
wickeln sich Seitensprosse, während in allen anderen noch folgenden 
Blattachseln in ihrer Entwicklung gehemmte vegetative Knospen stehen. 


4. Hochblätter. 

Die unter dem endständigen Blütenköpfchen bei vielen der unter- 
suchten Compositen stehenden sterilen Blätter sind nach ihrer Stellung 
an der Sproßachse und nach ihrer geringen morphologischen Differen- 
zierung als Hochblätter anzusprechen. 

Bei nicht wenigen Pflanzen sind in den Achseln der Hochblätter 
schon bei makroskopischer Besichtigung Achselprodukte zu erkennen; 
in den Achseln dieser Blätter stehen stets Blüten bzw. Blütenknospen. 
Von den Arten, die in ihren Hochblattachseln bei Beobachtung mit un- 
bewaffnetem Auge kein Achselprodukt erkennen lassen, wurden nur 
folgende Arten zur mikroskopischen Untersuchung herangezogen. 
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Die Achseln der Hochblätter von Galanthus nivalis und Leucojum 
vernum, die die endständige Blütenknospe vor dem Aufblühen als Spatha 
schiitzend umhiillen, entwickeln niemals ein Achselprodukt, auch nicht 
ein nur mikroskopisch nachweisbares. Auch die Vorblätter von Viola 
odorata und V.tricolor und die von Delphinium fissum, D. triste und 
D. Delavayi, die nur zwei winzige Schuppen am Bliitenstiel bilden, ent- 
halten in ihren Achseln niemals eine Knospe oder meristematisches 
Gewebe. 

Die unter der endständigen Blüte verschiedener Helleborus - Arten 
stehenden Hochblätter sind weder in allen Fallen fertil noch in allen 
Fällen steril, sondern sie enthalten bald eine Knospe, bald sind sie makro- 
skopisch ohne Achselprodukt und erweisen sich dann auch bei der mikro- 
skopischen Untersuchung als vollkommen steril. 

So enthielten sämtliche untersuchten Exemplare von Helleborus niger 
1937 in ihren Vorblattachseln weder eine Knospe noch meristematisches 
Gewebe. 1938 zeigten einige der auf dem gleichen Standort erwachsenen 
Pflanzen in der Achsel des «-Vorblattes eine Sekundanblüte. Ein solches 
fertiles «-Vorblatt besitzt stets noch drei kleine Fiederrudimente, während 
ein steriles «-Vorblatt wie das stets sterile 8-Vorblatt kleiner und ganz- 
randig ausgebildet ist. ; 

Die Vorblätter der Endblüte von H.multifidus sind dagegen stets 
fertil. Das Achselprodukt des «-Vorblattes ist in seiner Entwicklung 
immer wesentlich gefördert ; so enthält die Achsel dieses Vorblattes immer 
eine kräftig entwickelte Sekundanbliite, die Achsel des ß-Vorblattes 
häufig ebenfalls eine Blüte, seltener nur eine winzige, in der Achsel des 
Blattes verborgene Blütenknospe. 

Die Vorblätter der Sekundanblüten enthalten in einigen Fällen weder 
eine Knospe noch meristematisches Gewebe in ihren Achseln, in anderen 
Fällen ist nur die Achsel des einen Vorblattes steril, die Achsel des 
anderen, tiefer stehenden Vorblattes enthält eine kleine, am Grunde der 
Blattachsel erkennbare Blütenknospe, und in wieder anderen Fällen ist 
in der Achsel dieses Vorblattes ein Blütensproß vorhanden; dann ist auch 
die Achsel des zweiten Vorblattes, des B-Vorblattes, fertil, die nun eine 
kleine in der Achsel verborgene Blütenknospe besitzt. 

Die Beobachtung von Vergleichspflanzen ergab, daß nach dem Ab- 
blühen der End- und der Sekundanblüten sich niemals in den sterilen 
Achseln Blütenknospen entwickeln, ja daß auch die in den Achseln schon 
befindlichen winzigen Blütenknospen nie zur Entwicklung, also zum 
Blühen, gelangen. 


Zusammenfassung. Die Anschauung, daß alle Blattachseln der vege- 
tativen Region ausnahmslos Achselknospen enthalten, besteht zu Un- 
recht. Die Untersuchung von 102 krautigen Pflanzen hat ergeben, daß 
96 von diesen Pflanzen regelmäßig in jeder Vegetationsperiode mehrere 
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Blatter entwickeln, die in ihren Achseln weder eine Knospe, noch meriste- 
matisches Gewebe aufweisen. 

Der Anteil dieser sterilen Blätter an den gesamten Blättern des 
Sprosses ist von Art zu Art verschieden; bei einigen Arten sind nur ein 
oder nur einige wenige unter einer endständigen Blüte stehende Blätter 
steril, bei anderen Arten sind dagegen alle oberirdischen Blätter des 
Sprosses ausnahmslos ohne Achselprodukt. Auch die Entwicklungshöhe 
der sterilen Blätter ist bei den einzelnen Arten recht ungleichmäßig; von 
winzigen chlorophyllfreien Schuppen bis zu gewaltig entwickelten, in 
Stiel und Spreite gegliederten Laubblättern finden sich alle Übergänge. 


D. Versuche. 


Unsere Untersuchung hat ergeben, daß viele Pflanzen, entgegen der 
allgemeinen Anschauung, in bestimmten Blattachseln kein Achsel- 
produkt entwickeln. Ganz vereinzelt finden sich jedoch auch für diese 
Pflanzen in der Literatur Angaben, daß in den an sich sterilen Achseln ge- 
legentlich Achselprodukte beobachtet worden sind. Eine Zusammen- 
stellung der wenigen mir bekannten Angaben dieser Art gibt Tabelle 91. 

Bei Adoxa moschatellina, Anemone pulsatilla und Corydalis cava 
wurden vereinzelt Knospen in den normalerweise leeren Blattachseln 
beobachtet; der Entwicklungszustand dieser Knospen, ob Bliitenknospe 
oder Laubknospe, ist nicht ermittelt worden. Wurden Achselsprosse 
gefunden, dann waren es mit nur einer einzigen Ausnahme stets Bliiten 
bzw. Bliitensprosse, die unter einer endständigen Blüte wenige, mit der 
Abstammungsachse in der Zahl und in der Ausgestaltung übereinstim- 
mende Blatter entwickelt hatten. Nur bei Anemone pulsatilla beob- 
achtete ZIMMERMANN (1934/35, S. 202) in den Achseln des Involucrums 
auBer Seitenbliiten noch ,,Seitenäste mehr vegetativen Charakters. 
Namentlich an Herbstblüten kann man in Achseln von Hochblättern 
rein vegetativ ausgestaltete Seitenzweige beobachten.“ 

Dieses gelegentliche Auftreten von Achselprodukten in den sonst 
stets sterilen Blattachseln war Veranlassung, Versuche dariiber auszu- 
fiihren, ob sich in den leeren Blattachseln die Ausbildung eines Achsel- 
produktes erzwingen lieB. 

Zwischen der Endknospe und den Achselknospen eines Laubtriebes 
besteht im allgemeinen das einfache korrelative Verhältnis, daB die 
Endknospe das Austreiben der Achselknospen verhindert. Mit dem 
Entfernen der Endknospe wird diese Wachstumshemmung aufgehoben, 


1 Bei peinlicher Durchforschung größerer Bestände von vielen der untersuchten 
Arten werden sich voraussichtlich noch weit mehr Individuen auffinden lassen, die 
in den gewöhnlich leeren Blattachseln Achselprodukte entwickelt haben; die ge- 
schilderten Abweichungen wurden bei Arten gefunden, die häufig oder monographisch 
bearbeitet worden sind, während der kleinste Teil der Angaben auf Zufallsbeob- 
achtungen beruht. 











und die nächst tiefer gelegenen Achselknospen beginnen bald, sich zu 
entwickeln. 

Übt die Blüte bzw. der Blütenstand einen ähnlichen hemmenden 
EinfluB auf die am Blütenstiel tiefer inserierten SproBteile aus, etwa 
derart, daB die Blüte die Ausbildung von Achselknospen in den Blatt- 
achseln des Blütensprosses verhindert? Kann also durch die Dekapi- 
tation der Bliite die Ausbildung eines Achselproduktes in den normaler- 
weise leeren Blattachseln angeregt werden ? 
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Tabelle 9. 
Artname en - À 9 Literatur 
Adoxa moschatellina L:. . . . . .. Blütenzweig WypLer 1844 
à wa | fag Er: és WyDLER 1850 
e Ar a er Knospen Sturm 1910 
yon ER OG Ne Blütenzweig STURM 1910 
Anemone nemorosa L.1 . . . . . .. Blüte DüLz 1862 
a TS TRS BBW be Loscx 1916 
si Ce PT et er = Hieta: 1924 
Zu a de <= = Heer 1912 
Anemone pulsatilla L. . . . .. Re Knospen ZIMMERMANN 1934 
al né bs! Ladies Blüte ZIMMERMANN 1934 
a = à " tan veg. Triebe ZIMMERMANN 1934 
orydalis cava Schw. et K. . . .. ospen Wyprer 1850 
Galanthus nivalis L. . . . . . . . . Blüte STENZEL 1890 
jum vernum L. . . . . . . . . à ForMANEK 1888 
Tussi farfara L. . . . . . . . . = Wırson 1846? 


1 Bei Anemone nemorosa ist die Zweiblütigkeit auch als eine Unregelmäßigkeit 
teratologischer Art gedeutet worden. Z.B. glaubt Loscu (1916, S.408), die Sekun- 
danblüte sei nur dann aus einer Achselknospe entstanden, wenn der Blütenstiel der 
Sekundanblüte einen Hüllblattquirl besitzt; fehlt dagegen der Sekundanblüte der 
Hüllblattquirl, dann handelt es sich nach LoscH um eine Verwachsung zweier 
Bliitensprosse. Nach HIRTH (1924) ist Zweiblütigkeit sogar immer durch Ver- 
wachsung zweier Blütensprosse entstanden. 

2 Die Originalarbeit von Wırson: The Phytologist, London 8 (1846) konnte 
leider nicht eingesehen werden. Das Zitat erfolgt nach einer Besprechung in der 
Bot. Ztg 6, 900 (1848), in der „eine Form von T'ussilago farfara mit ästigen Stengeln, 
die 2—4 Blütenköpfchen trugen‘ erwähnt wird. 


Versuche in dieser Richtung mit Anemone nemorosa, Iberis semper- 
virens, Pulmonaria rubra, Pulmonaria saccharata, Trollius europaeus, 
Trollius caucasicus und Stylidium adnatum verliefen vollkommen er- 
gebnislos. Nach dem Abschneiden der endständigen Blüte waren bis 
zum Welken der Blütensprosse niemals irgendwelche Veränderungen 
innerhalb der leeren Blattachseln zu beobachten, weder makroskopisch 
noch, wie Stichproben ergaben, mikroskopisch. Entfernt wurden die 
Blüten bzw. Blütenstände vorwiegend noch vor dem Aufblühen, bei 
einem Teil der Versuchspflanzen erst nach dem Öffnen der Blüten. 
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Sturm (1910, S. 30) beobachtete bei Adoxa moschatellina in den 
Achseln der beiden Stengelblätter des öfteren Knospen (s. Tabelle 8), 
die er durch die Entfernung der entständigen Blüte zur Entfaltung zu 
zwingen hoffte: , Von etwa 80 derartigen Versuchen ist keiner gelungen.‘ 
Sogar ausgebildete Knospen können also durch einfache Dekapitation 
der überstehenden Blüte nicht immer zur Entwicklung veranlaßt werden. 

In einer zweiten Versuchsreihe wurden entgipfelte Blütensprosse 
aus dem Sproßverband herausgenommen und als Stecklinge gesetzt. 
In diesen Versuchen sollte nicht nur eine etwaige korrelative Beziehung 
zwischen der Blüte und den am Blütensproß befindlichen leeren Blatt- 
achseln aufgehoben werden, sondern gleichzeitig sollte auch ein Einfluß 
des vegetativen fortwachsenden Teiles der Pflanze auf den Blütensproß 
ausgeschaltet werden. 

Solche Versuche wurden mit Infloreszenzstecklingen folgender 
Pflanzen angesetzt: Adonis vernalis, Macrotamia echioides, Arabis 
procurrens, Aster himalaicus, Calendula officinalis, Iberis sempervirens, 
Pulmonaria officinalis, Pulmonaria angustifolia und Sedum Palmeri. 
Von insgesamt 179 Stecklingen entwickelten nur zwei Stecklinge je ein 
Achselprodukt. 

Da nur gut bewurzelte Stecklinge als Versuchspflanzen gewertet 
wurden, können Schwierigkeiten in der Ernährung für den negativen 
Ausfall der Versuche nicht ausschlaggebend gewesen sein. Um gute 
und schnelle Bewurzelung der Stecklinge zu erzielen, wurden die de- 
kapitierten Blütensprosse, bevor sie ins Treibbeet verpflanzt wurden, 
mit ihren basalen Enden 24 Stunden in eine wässerige Lösung von 
B-Indolylessigsäure (10 mg auf 100 ccm Wasser) getaucht. Im Treib- 
beet, das in einem Gewächshaus eingerichtet wurde, standen die Steck- 
linge in einer Erdmischung, die zu je ein Drittel aus Sand, Torfmull und 
Lauberde bestand; gegen Austrocknen waren sie durch ein Glasfenster 
geschützt, das bei Sonnenschein noch mit Papier überdeckt wurde. 
Im allgemeinen hatten sich die Stecklinge nach 18—24 Tagen genügend 
bewurzelt, um sie einzeln in Töpfe umzupflanzen und um sie allmählich 
dem Treibbeet zu entwöhnen. Bis zum jeweiligen Ende des Versuches 
verblieben die Pflanzen im Gewächshaus. 

Die Blütensprosse von Adonis vernalis, Macrotamia echioides und von 
Calendula officinalis konnten nie zur Bewurzelung gebracht werden; 
sie gingen schon stets im Treibbeet durch Fäulnis und durch starken 
Befall mit Schimmelpilzen zugrunde. 

Auch die Blütensprosse von Arabis procurrens und Aster himalaicus 
waren nur schwer zur Bewurzelung zu bringen. Sobald aber am Blüten- 
sproß noch einige Blätter der grundständigen Blattrosette standen, 
gelang die Bewurzelung leicht und sicher. Bei diesen Stecklingen ent- 
wickelten sich die in den Achseln der Rosettenblätter vorhandenen 
Knospen sehr schnell zu neuen Blattrosetten, während der Blüten- 
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sproB selbst, auch beim Ausbrechen der sich entwickelnden vegetativen 
Knospen, stets ohue Neubildungen irgendwelcher Art vertrocknete und 
zugrunde ging. 

VerhältnismäBig schnell und sicher bewurzelten sich die Infloreszenz- 
stecklinge von Iberis sempervirens und die der Pulmonaria-Arten. Die 
62 gut bewurzelten und einzeln in Tépfe verpflanzten Pulmonaria- 
Stecklinge erreichten durchschnittlich ein Alter von 6—7 Wochen, 
aber niemals konnten in den verschiedenen mikroskopisch untersuchten 
Blattachseln Zellteilungen oder gar Meristembildungen festgestellt werden. 

Da vielleicht das relative Alter der Blütenstände von EinfluB auf das 
Regenerationsvermögen der die Achselgewebe aufbauenden Zellen sein 
könnte, wurden von Jberis sempervirens Versuchsreihen mit verschieden 
alten Blütenständen angesetzt. Die ersten Infloreszenzstecklinge wurden 
am 12. April 1937 geschnitten, zu einer Zeit, wo die Bliitentraube als 
kleines Knôspchen sichtbar war, die Stecklinge der zweiten Versuchsreihe 
am 8. und am 14. Mai während der vollen Blüte, während in einer letzten, 
am 17. Juni angesetzten Versuchsreihe sämtliche Inflorescenzen bereits 
Fruchtstände ausgebildet hatten. Die Stecklinge der letzten Versuchs- 
reihe bewurzelten sich außerordentlich schlecht und mußten wegen 
starken Pilzbefalles schon nach 10 Tagen aus dem Treibbeet entfernt 
werden; die Stecklinge der ersten beiden Reihen bewurzelten sich gut, 
doch konnte auch hier niemals ein Achselprodukt irgendwelcher Art 
in den mikroskopisch untersuchten Blattachseln beobachtet werden. 

Stecklinge dekapitierter vegetativer Triebe von Jberis sempervirens, 
die zusammen mit den Infloreszenzstecklingen am 8. Mai und am 17. Juni 
und unter den gleichen Bedingungen gesetzt wurden, entwickelten schon 
nach kurzer Zeit vegetative Achselsprosse aus zahlreichen apikalen 
Blattachseln. 

Ein Achselprodukt entwickelten allein zwei von insgesamt 15 In- 
floreszenzstecklingen von Sedum Palmeri. Bei Abbruch des Versuches 
am 21. März 1938 — die Stecklinge hatten zu dieser Zeit 23 Tage im 
Treibbeet gestanden — hatte ein Steckling aus einer Blattachsel nahe der 
Basis, ein zweiter Steckling aus einer Achsel in der Mitte des Stecklings 
je ein Achselprodukt entwickelt. Die Achselprodukte waren Blüten- 
sprosse, die unter einer endständigen Blüte drei bzw. vier in Deckblättern 
sitzends Blüten ausgebildet hatten. 

Ja einer dritten Versuchsreihe wurden schließlich einzelne Stengel- 
blätter mit ihren zugehörigen Knoten als Stecklinge gesetzt, und zwar 
von Anemone silvestris, Pulmonaria rubra, Trollius europaeus und T'rol- 
lius caucasicus. Der Schnitt wurde stets unmittelbar unter dem Knoten 
geführt, während über dem Knoten ein 1 cm langer Stumpf des Inter- 
nodiums belassen wurde. Sämtliche Versuche schlugen fehl; die Knoten 
waren stets schon nach sehr kurzer Zeit verfault. 
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Ebenfalls gelang es mir, entgegen den Erfolgen von BEAL (1937, 
S. 306), durch Einwirkung von B-Indolylessigsäure auf die Schnittfläche 
eines entgipfelten Sprosses die Bildung von Achselprodukten anzuregen. 
BeAL behandelte 15 vegetative Triebe von Lilium Harrisii nach der 
Dekapitation der Endknospe mit Wuchsstoffpaste (30 mg ß-Indolylessig- 
säure auf 1g Lanolin): „But by far the most striking development was the 
appearence of buds, not visible at the time of treatment, in the axils ofthe 
upper two or three leaves, and in at least two plants buds have developed 
from callus tissue on the cut surface of thestems.“‘ Im ganzen entwickelten 
7 von den behandelten Pflanzen zusammen 17 Knospen. 

Blühende Pflanzen von Iberis sempervirens, Aster himalaicus und 
Pulmonaria saccharata, die in Töpfen im Gewächshaus standen, wurden 
nach der Dekapitation der Blüte mit 10 mg bzw. 20 mg Paste (d.h. 
10 mg bzw. 20 mg ß-Indolylessigsäure auf 1 g Lanolin) behandelt. Die 
auf die frischen Schnittflächen aufgetragene Paste erbrachte in keinem 
einzigen Fall die erhoffte Wirkung. Die behandelten Blütenstiele zeigten 
ausschließlich die schon bekannten Erscheinungen; sie waren am api- 
kalen Ende verdickt und mehrfach gekrümmt, die der Schnittfläche 
zunächst stehenden Blätter waren eingerollt. Doch niemals waren in 
den Blattachseln oder in der Schnittfläche Zellteilungen zu beobachten, 
die als Anfänge einer Knospenbildung hätten gedeutet werden können. 

Desgleichen bestätigten Versuche mit dekapitierten vegetativen 
Trieben von Iberis sempervirens nur schon bekannte Ergebnisse. Durch 
die auf die Schnittfläche aufgetragenen 20 mg Paste wurde die End- 
knospe in ihrer Wirkung ersetzt, das Austreiben der Achselknospen 
unterblieb. Neubildungen, wie BEAL sie bei Liliwm Harrisii beobachtete, 
waren auch bei diesen Versuchen niemals festzustellen. 

Aber auch Ernährungsversuche, d.h. kräftige Düngung, mit der 
BERGDoLT (1932, S. 109) bei Viola pinnata ein Fertilwerden normal 
steriler Blattachseln erzwang, versagten bei T'rollius europaeus und 
Pulmonaria officinalis. Nachdem BErGDOLT ebenfalls ohne Erfolg 
versucht hatte, bei mehreren Violaceen durch die Dekapitation der 
endständigen Blüte die Bildung von Achselsprossen in den Vorblatt- 
achseln auszulösen, gelang ihm dies durch gute Ernährung bei Viola 
pinnata. Die Versuchspflanzen wurden aus Samen aufgezogen und im 
Mai des folgenden Jahres ‚in ein Beet mit kräftiger Erde ausgepflanzt‘ ; 
von diesen Veilchen, die „mindestens alle 14 Tage‘‘ mit einem ,,GuB Stick- 
stoff-Kali-Phosphor-Nährlösung“ zusätzlich ernährt wurden, entwickelten 
im Oktober maximal 71,4% dichasiale Blütenstände, gleichgültig ob 
ihnen die Endblüte genommen wurde oder nicht. 

Die Ende Februar aus dem Freiland ausgegrabenen Stöcke von 
Trollius europaeus und Pulmonaria officinalis wurden einzeln in Töpfe 
verpflanzt. Von Trollius europaeus wurden drei Versuchsreihen an- 
gesetzt, die sich durch die Wahl der Erdmischung unterschieden: ein 
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Teil der Pflanzen wurde in reinem Sand kultiviert, ein anderer Teil 
in normaler Gartenerde, während der gréBte Teil der Versuchspflanzen 
in einer kräftigen, mit Hornspänen untermischten Komposterde stand. 
Die letzte Versuchsreihe wurde vom 1. April, etwa dem Beginn der 
Vegetation, wöchentlich mit einer Hakaphoslösung (28% N, 14% K, 
14% P) begossen. Bei der ersten Diingung betrug die Konzentration 
der Lösung 1 g Hakaphos auf 1000 ccm Wasser, bei der zweiten 1,5 g, 
bei der dritten und allen folgenden Düngungen 2 g Hakaphos auf 1000 ccm 
Wasser. Eine parallele Versuchsreihe wurde mit Pulmonaria officinalis 
durchgeführt, doch wurde die Kultur in reinem Sand unterlassen. 

Die kräftig ernährten Pflanzen entwickelten sich zwar üppiger, 
zeigten große, bei Trollius schön dunkelgrün glänzende Blätter, doch 
waren Unterschiede, sei es in der Zahl der sterilen bzw. fertilen Blatt- 
achseln oder auch nur in der Zahl der ausgebildeten Stengelblätter, 
weder gegenüber den in normalem Boden wachsenden noch gegenüber 
den hungernden und klein bleibenden Pflanzen zu beobachten. 

ergibt sich aus allen diesen Versuchen, daß der 
Blütensproß, im Gegensatz zum Laubsproß, in seiner typischen Ent- 
wicklung nicht oder nur sehr schwer zu beeinflussen ist; Neubildungen 
treten, von den wenigen Ausnahmen abgesehen, weder an den voll ent- 
wickelten noch an den in der Entwicklung begriffenen Sprossen auf. 
Die beobachteten Neubildungen betreffen Sedum Palmeri, zu den Crassula- 
ceen gehörig, die allgemein durch starkes Regenerationsvermögen aus- 
gezeichnet sind. Viola pinnata erkannte BERGDOLT ,,als geeignetes Ob- 
jekt‘‘, doch wohl ein Hinweis, daß bei anderen Viola-Arten durch kräftige 
Düngung keine Blütenstandsverzweigung ausgelöst werden konnte. Die 
Versuchsergebnisse von BEAL, durch Einwirkung von B-Indolylessigsäure 
auf Lilium Harrisii Knospenbildung erhalten zu haben, sind trotz der 
zahlreichen in der Literatur beschriebenen gleichen oder ähnlichen Ver- 
suchsanstellungen mit den verschiedensten Pflanzen nie bestätigt worden. 

Die Erklärung dafür, daß der Blütensproß durch experimentelle 
Eingriffe gar nicht oder nur äußerst selten zu beeinflussen ist, gibt der 
Bau der überwinternden Endknospe. Werden solche Winterknospen 
noch vor Beginn der Vegetation, im Januar oder Februar, aus der Erde 
ausgegraben und untersucht, dann lassen sie bereits den gesamten 
morphologischen Aufbau der erst später im Jahre blühenden Pflanzen 
in allen Einzelheiten erkennen. In der Winterknospe ist also schon der 
vollständige Blütensproß enthalten ; die Bilder, die sich aus Querschnitts- 
serien durch Winterknospen ergeben, zeigen klar und deutlich, daßüber die 
Zahl und Anordnung der sterilen und fertilen Blattachseln am Blüten- 
sproß bereits entschieden ist. Schon zu diesem frühen Zeitpunkt, näm- 
lich bei der Umgestaltung der ursprünglichen vegetativen Endknospe 
des Sprosses in einen Blütensproß, sind demnach die im Rahmen der 
Art realisierbaren Entwicklungsmöglichkeiten endgültig festgelegt worden. 
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Beim Eintreten günstiger äußerer Bedingungen erfolgt dann das Aus- 
treiben der Winterknospe, d.h. es findet nur noch ein Auswachsen 
schon vorgebildeter Teile statt, dessen Ablauf durch experimentelle 
Eingriffe offenbar nicht mehr oder nur sehr schwer in andere Bahnen 
gelenkt werden kann. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Die beschreibende Morphologie unterteilt die Blätter eines Sprosses 
in Niederblätter, Laubblätter und Hochblätter. Wo bei krautigen 
ausdauernden Pflanzen sterile Blätter vorkommen, gehören sie nach 
ihrer Stellung am Sproß zu den Hochblättern; sie stehen wie diese stets 
unter der endständigen Blüte bzw. dem endständigen Blütenstand. 
Aber nur bei wenigen Arten, z. B. bei einigen Compositen, sind die 
sterilen Blätter auch nach ihrer Gestaltung wirkliche Hochblätter; 
die Mehrzahl der sterilen Blätter ist groß und grün, so bei vielen Halb- 
rosettenpflanzen, z. B. bei den Pulmonaria-Arten. Diese Stengelblätter 
sind zwar immer etwas einfacher gestaltet als die tiefer stehenden Grund- 
blätter der Rosette und auch am Blütensproß sitzend angeheftet, doch 
werden sie von TROLL (1939, S. 1307) der Laubblattformation zugerechnet. 
In anderen Fällen sind die sterilen Blätter sogar die einzigen oberirdi- 
schen und grünen, in Stiel und Spreite gegliederten Blätter der Pflanze 
überhaupt, also wirkliche Laubblätter, so z. B. bei den Paeonien. Da- 
nach ist allen sterilen Blättern nur gemeinsam ihre Stellung am Sproß; 
ihrer morphologischen Ausgestaltung nach verteilen sie sich recht un- 
gleichmäßig bald auf die Hochblattformation, bald auf die Laubblatt- 
formation. 

Eine einheitliche Deutung der morphologisch so verschieden ge- 
stalteten sterilen Blätter ergibt sich jedoch, sobald diese Blätter nicht 
mehr einzeln für sich und nur nach äußeren Merkmalen, sondern im 
Zusammenhang mit dem gesamten Aufbau der Sproßachse betrachtet 
werden. Eine Halbrosettenpflanze, z. B. Trollius europaeus, zeigt fol- 
genden Sproßaufbau: An der unterirdischen ausdauernden Achse stehen 
spiralig angeordnet eine + große Zahl grüner gestielter Blätter, die 
eine oberirdische Blattrosette bilden, da die Internodien der Achse 
gestaucht bleiben. Aus der Mitte der Blattrosette wächst in der nächsten 
Vegetationsperiode der die Blüte tragende Sproß hervor. Seine Blätter 
sind stets durch Internodien voneinander getrennt und von den Blättern 
der Blattrosette + abweichend gestaltet, derart daß das unmittelbar 
unter der Blüte befindliche Blatt nur wenig gegliedert und sitzend an- 
geheftet ist und die nach unten zu folgenden Blätter Übergangsblätter 
zwischen diesem Hochblatt und den Rosettenblättern bilden. 

Die Endknospe von T. europaeus entwickelt also zunächst Laub- 
blätter, später Übergangsblätter und schließlich Hochblätter, und sie 
beschließt ihr Wachstum mit der Ausbildung der Blüte; einem vege- 
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tativen Abschnitt der Entwicklung folgt ein reproduktiver Abschnitt, 
mit dem die Generation abstirbt. Wo aber liegt die Grenze zwischen 
diesen beiden Phasen der Entwicklung ? Beschränkt sich die reproduk- 
tive Phase ausschlieBlich auf die Blüte, oder sind auch schon die Über- 
gangsblätter Ausdruck der erfolgten inneren Umstimmung der Pflanze ? 

Der innere Zustand einer Pflanze gibt sich zu erkennen in der Art 
der von der SproBachse entwickelten Achselprodukte. Während des 
vegetativen Wachstums bringt der SproB ausschlieBlich vegetative 
Organe hervor, also Laubblätter und in den Achseln dieser Blatter 
vegetative Knospen. Diese Knospen entwickeln sich entweder schon 
von sich aus oder erst nach experimentellen Eingriffen zu neuen, aber 
immer nur gleichartigen, also wieder vegetativen Sprossen. 

Solche vegetativen Knospen sitzen in den Achseln aller Rosetten- 
blätter von 7’. europaeus; die an der SproBachse am höchsten stehende 
Knospe, die auch zugleich am kräftigsten entwickelt ist, übernimmt 
in jeder neuen Vegetationsperiode die Fortsetzung der vegetativen 


Karl Holthusen: Untersuchungen über das Vorkommen 


Nach erfolgter Umstimmung, im blühreifen Zustand, werden da- 
gegen nie mehr vegetative Knospen gebildet, sondern nur noch Blüten- 
knosperi. Blütenknospen finden sich bei 7’. europaeus aber ausschließlich 
in den Achseln der Übergangsblätter. 

An der Sproßachse steht über dem Blatt, das in der Achsel die Er- 
neuerungsknospe trägt, nur durch ein kleines Internodium von diesem 
getrennt, noch ein Blatt mit einer vegetativen Knospe. Diese Knospe 
hat ihr Wachstum aber schon mit der Ausgliederung nur weniger Blatt- 
anlagen eingestellt und ist im Vergleich mit den tiefer stehenden aktiven 
vegetativen Knospen ungewöhnlich schmächtig entwickelt. Die Achseln 
aller übrigen an der Sproßachse noch folgenden Blätter enthalten dagegen 
Infloreszenzknospen, oder sie sind steril. 

T. europaeus entwickelt also in bezug auf die Achselprodukte nur 
zweierlei Blätter: Blätter, die in ihren Achseln vegetative Knospen ent- 
halten, das sind alle Laubblätter, und Blätter, deren Achseln entweder 
Blütenknospen enthalten oder völlig steril sind, das sind alle Über- 
gangs- bzw. Stengelblätter der Pflanze. 

Ein weiterer grundsätzlicher Unterschied zwischen beiden Blatt- 
formen besteht darin, daß in den Achseln der Laubblätter ausnahmslos 
Knospen ausgebildet werden, während die Achseln der Übergangs- 
blätter unregelmäßig bald Blütensprosse entwickeln, bald nur Blüten- 
knospen, bald aber auch ohne jedes Achselprodukt, also vollkommen 
steril, sein können. 

Den gleichen SproBaufbau wie 7’. europaeus besitzen auch alle anderen 
untersuchten Halbrosettenpflanzen. In der vegetativen Phase der 
Entwicklung entstehen in Stiel und Spreite gegliederte Laubblätter, 
die in jeder Achsel eine vegetative Knospe enthalten. Die an der Sproß- 
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achse am héchsten stehende Knospe ist in ihrer Entwicklung immer 
gefördert; sie ist die Erneuerungsknospe des Sprosses. Mit der Aus- 
bildung der Erneuerungsknospe hat die vegetative Entwicklung ihren 
Höhepunkt überschritten und ist im wesentlichen abgeschlossen. Bei 
T.europaeus steht zwischen der Erneuerungsknospe und der ersten 
Infloreszenzknospe stets noch eine vegetative Knospe. Diese Knospe, 
sie geht immer mit dem absterbenden Blütensproß zugrunde, ist ebenfalls 
bei allen anderen Halbrosettenpflanzen nachzuweisen, ja bei Aster 
himalaicus stehen zwischen der Fortsetzungsknospe und dem ersten 
sterilen Stengelblatt zwei bis drei, in ihrer Entwicklung immer ein- 
facher werdende derartige vegetative Knospen. Diese Knospen sind 
das Spiegelbild der allmählich immer mehr fortschreitenden physio- 
logischen Umstimmung der Endknospe, der Überwindung des vege- 
tativen Zustandes. 

Wie T. europaeus entwickeln auch alle anderen Halbrosettenpflanzen 
in der reproduktiven Phase ihrer Entwicklung nie mehr vegetative 
Knospen. Bei der Mehrzahl der untersuchten Arten sind die Achseln 
aller Stengelblätter vollkommen steril, ohne jedes Achselprodukt. Bei 
Arabis bellidifolia u. a. stehen in den Achseln aller Stengelblätter kleine 
Blütensprößchen und in den Blattachseln dieser Sprößchen wiederum 
Infloreszenzen. Die Knospen, die in den Achseln der Stengelblätter 
von Wulfenia carinthiaca stehen, und die aus nur wenigen vom Knospen- 
vegetationspunkt ausgegliederten Blättern aufgebaut sind, also ganz den 
Eindruck vegetativer Knospen hervorrufen, sind gleichfalls nur auf 
frühesten Entwicklungsstadien stehengebliebene Infloreszenzknospen. 
Infloreszenzknospen, weil sie erst im blühreifen Zustand der Pflanze sich 
entwickeln und mit dem Absterben des Blütensprosses ohne Weiter- 
entwicklung mit diesem zugrunde gehen; ein vegetatives Auswachsen 
dieser Knospen ist nie beobachtet worden, denn wie bei allen Halb- 
rosettenpflanzen stehen auch bei W. carinthiaca die Erneuerungsknospen 
immer in den Achseln der Rosettenblätter. 

Die Betrachtung der Halbrosettenpflanzen ergibt zusammenfassend: 
Sämtliche von einem Sproß in einer Vegetationsperiode entwickelten 
Blätter sind durch die Art ihres Achselproduktes geschieden in ,,vege- 
tative‘ und in ,,reproduktive Blatter. Die ,,vegetativen“ Blätter 
besitzen in jeder Blattachsel ausnahmslos eine Achselknospe, die durch 
experimentelle Eingriffe leicht zur Entwicklung veranlaßt werden kann 
und dabei stets wieder zu einem vegetativen Sproß auswächst. Die 
„reproduktiven‘ Blätter entwickeln dagegen nicht immer mit gleicher 
Regelmäßigkeit in allen ihren Achseln Knospen; bei einigen Arten stehen 
zwar auch in allen Achseln Knospen, bei anderen Arten sind mehrere 
oder viele Achseln steril. Die Knospen selbst sind immer Infloreszenz- 
knospen und sind durch experimentelle Eingriffe, ganz im Gegensatz 
zu allen vegetativen Knospen, nur äußerst selten zu beeinflussen. 
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Bei allen Halbrosettenpflanzen sind beide Blattformen auch morpho- 
logisch voneinander verschieden: die „vegetativen‘ Blätter sind zumeist, 
in Stiel und Spreite gegliederte Laubblätter, die „‚reproduktiven‘ Blätter 
Hemmungsbildungen dieser Laubblätter, also Übergangsblätter, Stengel- 
blätter oder Hochblätter. 

Die Pflanzen mit ,,anemonoidem Habitus“ entwickeln nun über dem 
Erdboden in Stiel und Spreite gegliederte Blätter, die in ihren Achseln 
ebenfalls niemals ein Achselprodukt aufweisen. Sind diese, ihrem morpho- 
logischen Aufbau nach als Laubblätter anzusprechenden Blätter mit den 
„reproduktiven“ Blättern der Halbrosettenpflanzen zu vergleichen oder 
handelt es sich hier um wirkliche ‚„vegetative‘‘ Blätter ? 

Auch diese Frage wird wieder durch die Entwicklungsgeschichte 
beantwortet. Die unterirdische ausdauernde Sproßachse von Anemone 
nemorosa ist mit Niederblättern bedeckt; in der Achsel eines jeden 
Niederblattes findet sich eine Achselknospe. Normalerweise übernimmt 
die unmittelbar hinter der Endknospe stehende Knospe, die auch in 
ihrer Entwicklung wieder alle anderen Knospen des Rhizoms übertrifft, 
die Fortsetzung der Sproßachse; doch sind auch die übrigen Knospen 
des Rhizoms befähigt, z. B. bei Verlust der Erneuerungsknospe zu neuen 
Sprossen auszuwachsen. Die Niederblätter sind also die ,,vegetativen“ 
Blätter der Pflanze. 

Mit der Ausbildung der Fortsetzungsknospe ist die vegetative Phase 
der Entwicklung beendet. Die von der Endknospe in der reproduktiven 
Phase ausgegliederten Blätter enthalten in ihren Achseln kein Achsel- 
produkt; nur ausnahmsweise steht in diesen Achseln einmal eine Knospe. 
Diese Achselknospe ist dann stets eine Blüte bzw. ein Blütensproß. Die 
oberirdischen, unter der endständigen Blüte in einem Quirl stehenden, 
in Stiel und Spreite gegliederten sterilen Blätter von Anemone nemorosa 
sind also wie die Stengelblätter der Halbrosettenpflanzen ,,reproduktive“ 
Blätter. 

So wie bei Anemone sind auch bei Paeonia und auch bei den anderen 
untersuchten Arten alle am oberirdischen Sproß sich entfaltenden 
sterilen Blätter „reproduktive‘“ Blätter. Auch die sog. vegetativen 
Triebe von Adonis vernalis, oberirdische Laubtriebe, die ihr Wachstum 
ohne Blütenbildung beenden, sind gleichwohl reproduktive Triebe wie 
die Blütentriebe, mit denen sie übereinstimmen in ihrer Entwicklung, 
in ihrer Beblätterung und in der Sterilität all ihrer Blattachseln. Auch 
bei Adonis vernalis erneuert sich der vegetative Trieb ausschließlich 
durch die am unterirdischen Rhizom in den Niederblattachseln stehenden 
vegetativen Knospen. 

Der Laubblattcharakter all dieser ,,reproduktiven“ Blätter ist nur 
Ausdruck einer vegetativen Leistung, der Assimilation, die nur sie als 
alleinige oberirdische Blätter des gesamten Sprosses auszuführen im- 
stande sind. In allen Fällen ist aber mit der Übernahme der vegetativen 
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Leistung der innere physiologische Zustand des oberirdischen Sproß- 
teiles unverändert geblieben. Alle meine Versuche, derartige Sprosse 
wieder zu vegetativem Wachstum anzuregen, schlugen fehl. Nur bei 
zwei Infloreszenzstecklingen von Sedum Palmeri gelang es, in normal 
sterilen Blattachseln die Ausbildung eines Achselproduktes zu erzwingen: 
in beiden Fällen entwickelten sich Infloreszenzen, eine Umstimmung 
zu vegetativer Weiterentwicklung, die Überwindung des reproduktiven 
Zustandes, ist nie gelungen. 

Daß aber unter bestimmten äußeren Bedingungen eine solche Um- 
stimmung dennoch eintreten kann, zeigen die Beobachtungen von 
ZIMMERMANN (1934/35, S. 202), der an seinen großen Beständen von 
Anemone pulsatilla beobachtete, daß solche Pflanzen, die im Herbst 
noch einmal zur Blüte gelangten, häufig in den Achseln ihrer Involukral- 
blätter vegetative Seitenzweige entwickelten. Möglicherweise sind es 
photoperiodische Einflüsse, die in diesem Falle die Umstimmung des 
reproduktiven Sprosses zu vegetativer Entwicklung bedingen oder 
wenigstens mitbedingen. Es wäre sehr interessant, im Sinne unserer 
Fragestellung Versuche darüber anzustellen, inwieweit sich, die Anlage 
und die Qualitätsbestimmung von Achselknospen durch veränderte 
Photoperiodizität beeinflussen läßt. Doch lag es nicht im Rahmen der 
vorliegenden Arbeit, solche Versuche durchzuführen. 

Bei den ausdauernden Pflanzen sind vegetative und reproduktive 
Phase durch die verschiedene Gestalt ihrer Blätter meist scharf von- 
einander geschieden, bei vielen krautigen Compositen gehen aber die in 
Stiel und Spreite gegliederten Laubblätter, die „vegetativen‘ Blätter 
der Pflanze, ganz allmählich und unter Vermittelung zahlreicher Zwi- 
schenformen über in die meist sitzenden sterilen Blätter, die ,,repro- 
duktiven“ Blätter der Pflanze. Ist es auch unter diesen Umständen 
möglich, ,,vegetative und ,reproduktive“ Blätter voneinander zu 
unterscheiden ? 

Sichere Auskunft gibt auch hier wieder das Achselprodukt. An 
einem Sproß von Calendula officinalis z. B. wurden folgende Achsel- 
knospen beobachtet: Unter der endständigen Blüte stehen zunächst 
drei Blätter mit sterilen Blattachseln, in den Achseln der beiden nächst 
tiefer stehenden Blätter sitzt je eine Blüte, dann folgen zwei Blätter, 
deren Achselknospen je vier Blätter ausgegliedert haben, und es folgen 
noch drei Blätter, deren Achselknospen nur aus einem Vegetationspunkt 
und den beiden Vorblättern bestehen. Von hier aus nimmt die Ent- 
wicklungshôhe der Achselknospen wieder gesetzmäßig zu; es folgt zu- 
nächst ein Blatt, dessen Achselknospe insgesamt drei Blätter ausgegliedert 
hat, die zwei nächst tiefer stehenden Achselknospen haben insgesamt 
wieder je vier Blätter entwickelt, während die an der Basis des Sprosses 
stehenden Achselknospen schon zu Bereicherungssprossen auszuwachsen 
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Während bei den ausdauernden Gewächsen der „Umschlagspunkt“ 
zwischen vegetativer und reproduktiver Entwicklung scharf, meist nur 
durch eine ,,Ubergangsknospe“ gekennzeichnet ist, klingt bei C. offi- 
cinalis die vegetative Phase ganz allmählich aus, kenntlich an der stetig 
abnehmenden Entwicklungshéhe der vegetativen Knospen; am ,,Um- 
schlagspunkt“ selbst stehen hier drei Blätter, deren Achselknospen nur 
aus einem Vegetationspunkt mit zwei Vorblättern aufgebaut sind. 

In dem Maße, wie der vegetative Charakter des Sprosses abnimmt 
oder mit anderen Worten der reproduktive Zustand anwächst, ändert 
sich auch die Morphologie der Blätter, die ganz allmählich alle ,,vege- 
tativen“, alle Laubblattcharaktere einbüßen und entsprechend der 
stetig zunehmenden reproduktiven Tendenz der Endknospe in ,,reproduk- 
tive“ Blätter, in die sitzenden Hochblätter der Pflanze übergehen. 

GoEBEL (1911, S.248) hat einmal Blatt und Achselsproß in ent- 
wicklungsgeschichtlicher Hinsicht als „gepaarte‘‘ Anlagen bezeichnet. 
Die Beziehungen zwischen der Achselknospe und ihrem zugehörigen 
Deckblatt sind aber viel enger, sie sind durch ihre gemeinsame Ent- 
stehung nicht nur zeitlich und örtlich miteinander verbunden, sondern 
auch durch vielseitige Korrelationen. Die Achselknospe, der sichtbare 
Ausdruck des inneren Entwicklungszustandes des Sprosses, bestimmt 
z.B. auch weitgehend die morphologische Gestalt des Blattes. Das 
typische Deckblatt einer vegetativen Achselknospe ist das in Stiel und 
Spreite gegliederte Laubblatt, das einer reproduktiven Knospe das 
sitzende Hochblatt. Diese einfachen Beziehungen können aber sekundär 
verdeckt werden, wenn z. B. der vegetative Teil des Sprosses zu einem 
perennierenden Rhizom wird. In solchen Fällen sind dann die eigent- 
lichen Laubblätter häufig zu kleinen chlorophyllfreien Schuppen, zu 
Niederblättern, reduziert, während die reproduktiven Blätter mit der 
Übernahme der assimilatorischen Aufgaben, jetzt mächtige, in Stiel und 
Spreite gegliederte Gebilde, also ihrer morphologischen Gestalt nach 
Laubblätter geworden sind. Die verschiedenartigen Lebensweisen der 
Pflanzen ergeben damit erst das bunte Bild, daß vegetative und reproduk- 
tive Achselknospen ganz willkürlich bald in den Achseln von Laub- 
blättern, bald von Niederblättern und bald von Hochblättern zu ent- 
springen scheinen. Nur die nähere Analyse des Sproßaufbaues einerseits 
und die der Achselknospen andererseits können diese Mannigfaltigkeit 
entwirren und die vielseitigen Beziehungen zwischen der Ausbildungs- 
form des Blattes und seinem Achselprodukt erschließen helfen. 

Wie weit die an den krautigen Pflanzen aufgefundene Gesetzmäßig- 
keit, daß sterile Achseln stets dem reproduktiven Teil der Pflanze zuzu- 
rechnen sind, für die Pflanzen mit erikoidem Habitus oder gar für die 
Koniferen besteht, bleibt fraglich. Wenn auch die an verschiedenen 
Taxus-Bäumen gemachte Beobachtung, daß alle leeren Blattachseln 
zur Blütezeit Infloreszenzen entwickeln können, für die reproduktive 
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Natur dieser Achseln spricht, so steht dieser Beobachtung entgegen, 
daB bei den Keimlingen von Pinus silvestris die Zahl der vegetativen 
Knospen weitgehend abhängig ist von äuBeren Einflüssen. 


Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 


In den makroskopisch leeren Blattachseln aller untersuchten Koni- 
feren konnte niemals ein vegetatives Achselmeristem nachgewiesen 
werden; sie sind vollkommen steril. 

Leere Blattachseln, die weder eine Knospe noch Achselmeristem 
enthalten, wurden entgegen der allgemeinen Anschauung auch bei 
vielen Angiospermen beobachtet. Bei den Arten mit erikoidem Habitus, 
die nicht in allen Blattachseln eine Knospe enthalten, sind fertile und 
sterile Achseln recht ungleichmäBig über die einzelnen Jahrestriebe 
verteilt; nur bei Stylidium adnatum sind alle Blattachseln der Sprosse 
bis auf einige wenige basale und apikale Achseln ausnahmslos steril. 

Bei den krautigen Pflanzen stehen die leeren Blattachseln immer in 
unmittelbarer Nahe der Bliiten; diese sterilen Blatter sind nach ihrer 
morphologischen Gestalt bei einigen Arten Hochblatter, bei anderen 
Übergangsblätter und bei wiederum anderen Arten gar Laubblätter, 
also die assimilierenden Organe der Pflanze. Versuche, in diesen in jeder 
Vegetationsperiode immer in gleicher Zahl bei allen Individuen der 
einzelnen untersuchten Arten auftretenden Blättern die Bildung eines 
Achselproduktes zu erzwingen, schlugen fehl. 

Durch vergleichende Untersuchungen wurde sichergestellt, daß alle 
sterilen Blätter der krautigen Pflanzen der reproduktiven Phase der 
Entwicklung angehören; vor Eintritt in die reproduktive Phase, also 
noch während der vegetativen Entwicklung der Pflanze, werden dagegen 
in allen Blattachseln Knospen angelegt, die durch experimentelle Ein- 
griffe leicht, aber immer nur zu vegetativer Entwicklung veranlaßt 
werden können. 


Die vorliegende Arbeit ist in den Jahren 1936—1939 im Institut für 
allgemeine Botanik der Hansischen Universität zu Hamburg auf An- 
regung von Herrn Prof. Dr. H. WINKLER entstanden. Meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. H. WINKLER, möchte ich auch an 
dieser Stelle meinen aufrichtigen Dank aussprechen für die stete Förde- 
rung, die er meiner Arbeit zuteil werden ließ. Auch bin ich Herrn Dr. Mans- 
HARDT für manchen guten Rat zu Dank verpflichtet. 


Literaturverzeichnis. 


Beal, J. M.: Bud Development in Lilium Harrisii Following Treatment with Indo- 
lyle-Acetic Acid. Proc. nat. Acad. Sci. U.S.A. 28, 304—306 (1937). — Bergdolt, E.: 
Morphologische und physiologische Untersuchungen über Viola. Botanische 











638 Karl Holthusen: Vorkommen und Zustand der Achselknospen. 


Abhandlungen, herausgeg. von Goebel, H. 20. Jena 1932. — Berthold, 6.: Unter- 
suchungen zur der Organisation, Teil 1. Leipzig 1898. 
Teil 2, 1. Hälfte. Leipzig 1904. — Buchenau, Fr.: Cotula coronopifolia. Bot. Ztg. 20, 
17—19 (1862). — Burns, 6.P.: Beiträge zur Kenntnis der Stylidiaceen. Flora 
(Jena) 87, 313—354 (1900). — de Candolle, A. P.: Organographie der Gewächse. 
Übersetzt von C. F. Meisner, Bd. 1. Stuttgart u. Tübingen 1828. — de Candolle, 
A. P.: Pflanzen-Physiologie. "Übersetzt von J. Rôper, Bd. 2. Stuttgart u. Tübingen 
1835. — Clos, D.: Discussion d’un principe d’organographie végétale concernant les 
bourgeons. Bull. Soc. bot. France 3, 4—10 (1856). — Diels, L.: Beitrage zur Kennt- 
nis der Blattfolge bei Asarum europaeum. Z. Bot. 28, 203—226 (1930). — Döll: 
Flora des Großherzogtums Baden, Bd.3, S. 1334. 1862. Zit. nach E. Paria: 
Österr. bot. Z. 50, 250 (1900). — Formanek: Correspondenz. Österr. bot. Z. 38, 
181 (1888). — Foster, A. 8. and F. A. Barkley: Organization and Development of 
Foliar Organs in Paeonia officinalis. Amer. J. Bot. 20, 365—385 (1933). — 
Geebel, K. v.: Morphologische und biologische Bemerkungen. Flora (Jena) 103, 
248—262 (1911). — Organographie der Pflanzen, Teil 1: Allgemeine Organographie, 
3. Aufl. Jena 1928. — Hegi, G.: Illustrierte Flora von Mitteleuropa, Bd. IIT/1, 
8.524. München 1912. — Hirth, A.: Uber die Zweibliitigkeit der Anemone nemorosa. 
Verh. naturw. Ver. preuß. Rheinl. u. Westfalen 81, 92—117 (1924). — Hofmeister, W.: 
Allgemeine Morphologie der Gewächse. Leipzig 1868. — Irmiseh, Th.: Zur Morpho- 

RE eee pete Knollen und Zwiebelgewächse. Berlin 1850. — Kliem, Fr.: 
und Blattanlage bei Avena sativa. Beitr. Biol. Pflanz. 24, 

be ar (1936). — Köck, 6.: Über Kotyledonarknospen dikotyler Pflanzen. 
Österr. bot. Z. 58, 58—67, 109—115 (1903). — Loseh, H.: Über die Variation der 
Anzahl der Sepalen und der Hüllblätter bei Anemone nemorosa und über den Ver- 
lauf der Variation während einer Blütenperiode nebst einigen teratologischen 
Beobachtungen. Ber. dtsch. bot. Ges. 24, 396—411 (1916). — Menge: Über die 
Blattscheide der Nadeln von Pinus silvestris. Ber. Verslg. westpreuß. bot.-zool. 
Ver. Danzig, 11. Juni 1878. — Pax, F.: Allgemeine Morphologie der Pflanzen. Stutt- 
gart 1890. — Résler, P.: Histologische Studien am Vegetationspunkt von Triticum 
vulgare. Planta (Berl.) 5, 28—69 (1928). — Sandt, W.: Zur Kenntnis der Bei- 
knospen. Botanische Abhandlungen, herausgeg. von Gosse, H. 7. Jena 1925. — 
Sanio, C.: Vergleichende Untersuchungen über den Bau und die Entwicklung des 
Korkes. Jb. Bot. 2, 39—107 (1860). — Stenzel, 6.: Blütenbildungen beim Schnee- 
glöckchen (Galanthus nivalis) und Samenformen bei der Eiche (Quercus pedunculata). 
Bibl. bot. 4, H.21 (1890). — Sturm, K.: Monographische Studien über Adoza 
moschatellina L. Vjschr. naturforsch. Ges. Zürich 54 (1910). — Troll, W.: Ver- 
gleichende Morphologie der höheren Pflanzen, Bd. 1, Teil 1. 1937. Teil 2. 1939. — 
Velenovsky, J.: Morphologische Studien auf dem Gebiet der exotischen Flora. 
Sitzgsber. böhm. Ges. Wiss., Math.-naturwiss. KI. (1888), 365—376. — Vergleichende 
der Pflanzen, Teil 2. Prag 1907. — Wydler, H.: Morphologische Mit- 

Bot. Ztg. 1, 212—215 (1843). — Adoxa moschatellina. Bot. Ztg. 2, 

en SOUS — Notiz über Corydalis cava Scawxrac. et Körte. Flora (Jena) 8, 
273—277 (1850). — Über Adoxa moschatellina L. Flora (Jena) 8, 433—437 (1850). 
Kleinere Beiträge zur Kenntnis einheimischer Gewächse. Flora (Jena) 17, 284 
(1859); 18, 683 (1860). — Zimmermann, W.: Genetische Untersuchungen an Pul- 

satilla. Flora (Jena) N. F. 29, 158—234 (1934/35). 








(Aus dem Botanischen Institut der Ernst Moritz Arndt-Universität Greifswald.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN PHOTOTROPISMUS 
DER KEIMWURZEL VON HELIANTHUS ANNUUS!, 


Von 


GERHARD NAUNDORF 
(Greifswald). 


Mit 22 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Januar 1940.) 


I. Einleitung. 

Während wir über die phototropischen Erscheinungen der ober- 
irdischen Pflanzenorgane, insbesondere der Gramineen-Koleoptilen und 
der Hypokotyle einiger Pflanzen recht gut unterrichtet sind [vgl. Boysex- 
JENSEN (1936), LANGE (1927), CHoLopny (1933), pu Buy und NuERx- 
BERGK (1935), BLAAUW (1918), LarBACH (1936), VAN OVERBECK (1933), 
Went (1928) und andere], wissen wir über den Phototropismus der 
Wurzeln eigentlich noch recht wenig. 

Man kannte nur wenig Pflanzen, deren Wurzeln iiberhaupt die 
Fähigkeit zur Ausführung phototropischer Kriimmungen aufwiesen. 
Über die Art der-Kriimmung war man sich erst recht unklar. Einige 
Autoren glaubten oft, negative Krümmungen festgestellt zu haben, 
andere wiederum kamen zu anderen Ergebnissen und beobachten oft 
an denselben Wurzeln positive oder gar keine Krümmungen. 

Mit der in fast allen Lehrbüchern geäußerten Meinung, daß nur die 
Sinapis-Wurzel einen deutlichen negativen Phototropismus erkennen lasse 
[vgl. auch pu Buy und NuERNBERGK (1935)], muß — wie uns die Ar- 
beiten von SCHAEFER (1911) sowie HUBERT und Funke (1937) zeigen — 
endgültig gebrochen werden. 

SCHAEFER gab 1911 in seiner Arbeit ,,Heliotropismus der Wurzeln“ 
zum ersten Male eine größere Übersicht über eine Reihe untersuchter 
Pflanzen, deren Wurzeln in Wasserkultur teils positiv, teils negativ 
reagierend oder überhaupt aphototropisch gefunden wurden. HUBERT 
und Funke (1937), die dann in neuerer Zeit mehr als 100 verschiedener 
Wurzeln in Wasserkultur bzw. feuchtem Raum auf ihr phototropisches 
Reaktionsvermögen hin untersuchten, fanden bei dem größten Teil 
von Wurzeln (53,1%) negativ phototropische Bewegungen, bei einer 
verschwindend geringen Zahl (3,4%) positive Lichtkriimmungen, während 
viele Wurzeln (43,5%) überhaupt keine Reaktion zeigten. 

In der vorliegenden Arbeit soll nun ausschließlich über den negativen 
Phototropismus der Keimwurzeln von Helianthus annuus berichtet und 
der Versuch gemacht werden, eine Analyse dieser Reaktion zu geben. 


1 D9. 
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Schon WIEsNER (1880) gibt für die Helianthus-Wurzel schwachen 
negativen Phototropismus an. An Helianthus-Wurzeln konnten in feuchter 
Luft starke negativ phototropische Krümmungen beobachtet werden, 
in Wasserkultur allerdings nicht!. Auf die verschiedene Art und An- 
ordnung der Wurzelkulturen (Wasser oder Luft) sind meines Erachtens 
auch die unterschiedlichen Ergebnisse von Sachs, WIESNER, SCHAE- 
rer, HUBERT und Funke zurückzuführen. 

Jede Arbeit über den Phototropismus der Wurzeln wird sich auch 
mit der Frage „Was geschieht mit der Wurzel bei allseitiger Belichtung ?“ 
befassen müssen. Die Angaben, die darüber vorliegen, sind recht ver- 
schieden. FAMINTZIN (1873), STREHL (1874) und Kny (1902) (bei Le- 
pidium sativum und Vicia sativa) stellten fest, daß das Wurzelwachstum 
durch Licht gefördert wird. In neuerer Zeit stellte auch FELBER-Pisk 
(1931) an isolierten Wurzeln von Phaseolus coccineus und Soja hispida 
eine Förderung des Wurzelwachstums im Lichte fest, für andere Pflanzen 
(Vicia Faba, Pisum sativum) allerdings eine Hemmung. Auch FIEDLER 
(1936) findet bei Zea Mays eine Förderung. Die meisten Autoren, wie 
Sacus (1874) (bei Vicia Faba), von WoLkorr (1874) (bei Pisum und 
Vicia), WIESNER (1884) (bei Allium sativum und Hyacinthus), DARWIN 
(1880) (bei Sinapis), Kny (1902) (bei Lupinus albus), Iutis (1903) (bei 
Adventivwurzeln von Tradescantia virginica und Glyceria fluitans) und 
BLaaAuw (1918) (bei Sinapis) beobachteten eine Hemmung des Wachstums 
bei Belichtung von Wurzeln. 

Wie BLAAUW (1918) jedoch nachweisen konnte, erreichten die Wachs- 
tumsverringerungen durch Licht nur sehr kleine Werte. Prost stellte 
1927 fest, daß bei Belichtung der Wurzeln deren Wachstum gehemmt 
wird, bei gleichzeitiger Belichtung von Wurzel und Sproß jedoch eine 
Hemmung des Wurzelwachstums nicht eintritt. 

Wenn dann endlich pu Buy und NUERNBERGK in ihrer Arbeit ,, Photo- 
tropismus und Wachstum der Pflanzen‘ (1935) zu dem Schluß kommen: 
„Zusammenfassend läßt sich sagen, daß eine Belichtung der Wurzel 
das Wurzelwachstum hemmt“, dann ist das auf Grund der vorliegenden 
Arbeiten nur teilweise berechtigt. 

Wie ist nun im Laufe der Zeit der negative Wurzelphototropismus 
erklärt worden ? 

1. Vox Wotkorr (1874), ein Schüler Sachs’, fand, daß bei ein- 
seitiger Beleuchtung einer Wurzel das Licht an der Schattenseite kon- 
zentriert wird und leitete daraus eine Wachstumshemmung der Schatten- 
flanke ab. 

2. Sacus (1874) bezweifelt die Wirkung einer Lichtkonzentration 
und versucht, den Phototropismus mit Hilfe von „positiv und negativ 
heliotropischen Zellen‘ zu erklären. 

1 Dieser Befund konnte in unveröffentlichten Versuchen von STEINKE aus dem 
hiesigen Institut bestätigt werden. 
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3. WIESNER (1884) vermutet — ähnlich wie Sacus — positive und 
negative Zellelemente und nimmt an, daB beim negativen Phototropis- 
mus das Licht die Dehnbarkeit der negativen Zellen steigert. Nach 
dieser Theorie müßte dann allerdings bei allseitiger Belichtung einer 
Wurzel deren Wachstum gefördert werden. 

4. BLaauw (1918) glaubt an eine Hemmung der Schattenseite, die 
durch eine auftretende Lichtkonzentration hervorgerufen wird. Nach 
BraAuw soll allein die Wurzelspitze phototropisch empfindlich sein. 

5. PRIESTLEY (1927) spricht dann im Gegensatz zu BLAAUW von 
einer negativen Krümmung der Wurzel als Folge erhöhten Wachstums 
der Lichtseite. 

6. Gegen die erwähnten Theorien von von WOLKOFF und BLAAUW 
wenden sich dann pu Buy und NUERNBERGK (1935), die feststellen, 
daß die Gesamthelligkeit der dem Licht zugewandten Wurzelhälfte doch 
größer ist als die der Schattenhälfte, und daß nur ein Teil der letzteren 
unter einem erhöhten Lichtgenuß steht, während der andere Teil über- 
haupt kein Licht erhält. Auch CHoLopny (1933) wendet sich in seinen 
„Beiträgen zur Kritik der BLaauwschen Theorie des Phototropismus‘‘ 
gegen die Auffassung BLaauws und verwirft die Ansicht von der Ent- 
stehung einer Lichtkonzentration auf der ,,beschatteten“ Seite. CHo- 
LODNY leugnet auch die Möglichkeit eines ursächlichen Zusammenhangs 
zwischen Lichtwachstumsreaktion und Phototropismus. 

7. Du Buy und NuERNBERGK (1935) weisen endlich auf die Még- 
lichkeit hin, daß das Licht — ähnlich wie die Schwerkraft beim Geo- 
tropismus — einen Auxin-Quertransport nach der Schattenseite und 
dadurch eine Hemmung des Wachstums dieser Flanke verursachen 
könne. 

Im folgenden soll nun der negative Phototropismus der Helianthus- 
wurzel unter besonderer Berücksichtigung der Wuchsstoffverhältnisse 
untersucht werden. 


II. Material und Methodik. 

Untersucht wurden, wie schon erwähnt, Keimwurzeln von Helianthus annuus. 
Die Achänen wurden 10 Stunden in Wasser vorgequollen und dann in Töpfe, 
die mit ausgekochtem Buchensägemehl beschickt waren, eingepflanzt. In den 
Töpfen, die im Versuchsgewächshaus bei einer Temperatur von etwa 20° C 
standen, wurden die Früchte so lange belassen, bis die Keimwurzeln eine Länge von 
2,5—3 cm erreicht hatten. Alsdann wurden die Keimpflanzen bei rotem Licht in 
Glashalter getan, nachdem jede Frucht vorher in feuchte Watte eingehüllt war. 
Die Glashalter wiederum wurden auf Kugelgelenken befestigt, die es erlaubten, 
jede Keimwurzel genau senkrecht einzustellen. Neben den Glashaltern angebrachte 
Lote erleichterten die Einstellung. Die Wurzelträger (Abb. 1) würden auf Holz- 
blöcken befestigt. Da ich zu jedem Versuch gleichzeitig 20 Wurzeln benutzte, 
montierte ich die Wurzeltrayer in einem Kreisbogen, so daß jede Wurzel die gleiche 
Entfernung von der Lichtquelle besaß. Die Holzblöcke mit den Wurzelträgern 
wurden dann in feuchte Kammern getan. Als solche benutzte ich gekittete Glas- 
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Abb. 2. Versuchsanordnung 
(schematisch). FX feuchte 
Kammer, //B Holzblock, 
WT Wurzelträger, K wasser- 
gefüllte planparalleleKüvette, 
L Lichtquelle. 


von Helianthus annuus 


kästen, die außen, mit Ausnahme eines Fensters, allseitig durch schwarzes Papier 
abgedunkelt wurden. Die Innenseite dieser Kästen wurde mit schwarzem Filtrier- 
papier ausgelegt, das jederzeit befeuchtet werden konnte. Ein Beschlagen der 





ABb. 1. Wurzelträger. 


Vorderwand wurde durch Abreiben mit einer Mischung von Alkohol und Glyzerin 
verhindert. Diese Glaskästen wurden dann in einen Dunkelthermostaten von 20° 
gestellt. Abb. 2 zeigt eine schematische Darstellung der Versuchsanordnung. 


Als Lichtquellen wurden Osramlampen von 25, 
40, 60, 100 und 200 Watt verwandt, deren Licht- 
stärke nach photometrischer Messung 19,9; 36,5; 
49,0; 80,0; 152,0 Hefnerkerzen betrug. 

Die angegebenen Werte stellen den Mittelwert 
aus je 5 Ablesungen dar. Von Zeit zu Zeit wurden 
die Lampen neu photometriert und die Schwankun- 
gen berücksichtigt. 


II. Krümmungsmessungen an intakten 
Wurzeln. 

Es wurde damit begonnen, Vorversuche an- 
zustellen, die allgemein zur Feststellung eines 
negativ phototropischen Reaktionsvermögens 
an verschiedenen Pflanzenwurzeln dienen soll- 
ten. Die Arbeit von HUBERT und Funke (1937) 
leistete dabei große Dienste. Von allen unter- 
suchten Wurzeln erwies sich die Keimwurzel 


als am geeignetsten. Helianthuswurzeln, die 
in Wasser oder Nährlösungen wuchsen, zeigten, wie schon erwähnt, 
nach Belichtung keine Krümmungen, dagegen wiesen Keimwurzeln, 
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die in feuchter Luft gezogen und be- 
lichtet wurden, recht ansehnliche ne- 
gativ phototropische Kriimmungen bis 
zu 40° auf. Nach diesen Feststellun- 
gen konnte mit den eigentlichen Ver- 
suchen begonnen werden. 


Zunächst wurde der Grad der 
Kriimmung bei verschiedenen Licht- 
intensitäten und verschiedener Beleuch- 
tungsdauer gemessen. Die Keimwurzel 
wurde während der ganzen Versuchs- 
dauer belichtet. 


Als Beleuchtungsstärke — kurz auch Be- 
leuchtung genannt — wählte ich 225, 650, 
1200, 1700, 2000 und 2400 Lux. Die Varia- 
tion der Beleuchtungsstärke wurde durch 
Wechsel der Lichtquellen und Änderungen 
des Abstandes der Wurzeln von der Licht- 
quelle erreicht. 

Die Größe der. Beleuchtungsstärke, aus- 
eedrückt in Lux, wurde erhalten: 

1. durch Berechnung nach der Formel I 
HK = I/r?; . Abb. 3. Wurzel von Helianthus annuus. 


‘ F a Zeitlicher Verlauf der phototropischen 
2. durch direkte Messung mittels einer Krümmung nach 0, 2 und 4 Stunden. 


Photozelle. Dererrechnete und der gemessene (Vergr. 3fach.) 
Wert wichen nur wenig voneinander ab. 

Die auftretenden negativen Krümmungen wurden gemessen: 

1. durch Photographieren verschiedener Krümmungsstadien der Wurzel 
mit einer ,,Plaubel - Makina“ (1:2,9, f = 10 cm) Abb. 3; 

2. durch Zeichnung eines mit einer Linse vergrößerten Bildes 
der Wurzel auf Zellglasblätter der Phywe-Göttingen (Abb. 4). 

Die Anordnung der Zeichenapparatur gibt Abb.5 im 
Schema wieder. 

Die sowohl durch Photographie ais auch durch 
Zeichnung erhaltenen Krümmungsbilder wurden dann 
rechnerisch und zeichnerisch ausgewertet. Um mög- 
lichst genaue und vergleichbare Werte zu erlangen, 
wurden zu jedem Versuch 100 Wurzeln benutzt. 

In der nun folgenden Abbildung (Abb. 6) ist der 
Grad der negativen Krümmungen von Helianthus an- ; 

- F Abb.4. Wurzel von 
nuus bei verschiedenen Beleuchtungsstärken und Be- Helianthus annuus 


leuchtungsdauer graphisch dargestellt. Die nach der pe i. 
uni Zi tung mit 1700 Lux. 
Fin er V Prigs (Vergr. 4fach.) 
n-(n—1) 











berechneten Abweichungen vom Mittelwert betrugen maximal 8%, 
lagen aber meist weit darunter. 
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Wie aus den Kurven ersichtlich ist, steigt mit zunehmender Be- 
leuchtungsstärke die Kriimmungsgeschwindigkeit der belichteten Keim- 


; : a À 


Abb. 5. Zeichenapparatur (schematisch). L Lichtquelle (rot), 7 Tisch zum Tragen des 
Wurzelträgers, Li Linse, @ Glasrahmen zum Auflegen des Zellglasblattes, K Küvette, 
M Mattscheibe. 





Gerhard Naundorf: Untersuchungen 











wurzeln. Die größte Krümmung liegt bei allen Beleuchtungsstärken 
zwischen 33 und 37°. En über diesen Wert hinaus wiesen 
unter 1000 Wurzeln nur 

etwa 40 auf. Das ist ver- 
ständlich, wenn man be- 
denkt, daß einmal die 
Schwerkraft die Wurzel in 
die senkrechte Lage zu 
ziehen versucht und zum 
anderen das Licht in der 
55H 35 Spitzengegend der Wurzel 
Dower der Belichtung Sid nur noch unter einem 

pg Non Diane ee ae kleinen Winkel auffällt. 
stärke und -dauer. Abszisse: Zeit in Stunden. Längeres Belichten oder 
ETES ET Tr Steigern der Lichtinten- 

sität ergab keine größere Krümmung. Bis zur Krümmung von 30° 
steigen alle Kurven verhältnismäßig steil an, um dann allmählich ab- 
¥ nachtStt szissenparallel zu werden. 


Grod der Krümmung 


s *SARRSRE 

















+ nochéSid Aus Abb.7 ist zu ersehen, 
Pl Eu daß der 6-Stundenwert der 
FA Krümmung bei 1700 Lux 
È 2h 30° beträgt und bei stärkerer 
St Beleuchtung nur um ein ge- 
Sol ringes diesen Wert über- 
S - . 

st steigt. Aus der graphischen 

2 7 À 100 Darstellung (Abb. 7) ist 
Beleuchtungsstörke lux weiter zu erkennen, daß 

des nach 6 und 13 Stunden erhaltene, Krümmu = das Optimum der Beleuch- 
grades von der Bel ke tung bei etwa 2400 Lux 
rn rn dde liegt. Das geht noch deut- 


Ordinate: Grad der Krümmung. : 
licher aus Abb. 8 hervor, 


die zeigt, in welcher Zeit eine Kriimmung von 30° durch verschiedene 
Beleuchtungsstärken erreicht wird. Schon von 1700 Lux an fällt die 
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Kurve nur noch ganz wenig, um von 2400 Lux an abszissenparallel zu 
werden. Ein Zurückgehen der Krümmung bei größeren Beleuchtungs- 
stärken (3000 Lux) war nicht zu beobachten. 


IV. Die Wurzelspitze als phototropisches Perzeptionsorgan. 

Schon Braauw (1918) beobachtete bei Untersuchungen über den 
Phototropismus der Sinapis-Wurzel, daß allein die Wurzelspitze photo- 
tropisch empfindlich ist. 
Er erhielt bei Verdunkelung 
der äußersten Spitzenzone 
(1—1,5mm) keine negativen 
Krümmungen der Wurzeln. 

Nach dieser Feststellung 
war es weiter wichtig, die 
Verteilung der Lichtemp- 
findlichkeit in den einzelnen 25a NN AN } ww 
Zonen der Wurzelspitze zu Beleuchtungsstärke Lux 
untersuchen. Beider Avena-  Abb.8. Wurzel von Helianthus annuus. Der 30°-Wert 
Koleoptile hat Lawax (1927) _ des Phototropischen Krümmung in Abhängigkeit von 
eineeingehende Bearbeitung tungsstärke in Lux. Ordinate: Zeit in Stunden. 
dieser Frage vorgenommen. 
Über die Verteilung der Lichtempfindlichkeit der Spitze einer Keim- 
wurzel liegen bisher jedoch keine Feststellungen vor. Zur Ausführung 
dieser Versuche wurde die von LANGE beschriebene Apparatur in etwas 
veränderter Form benutzt (Abb. 9). 
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Abb. 9. Apparatur zur Untersuchung der Verteilung der 
Lichtempfindlichkeit in der Wurzelspitze (vgl. Text). 


Als Lichtquelle wurde eine ZeiB-Mikroskopierlampe verwendet, deren Glüh- 
lampe seidenmattiert war. Die Lichtquelle stand auBerhalb einer selbstgebauten 
Kleindunkelkammer. Vor der Lichtéffnung der Lampe (L) wurde ein verstellbarer 
Spalt (Sp) angebracht. Von diesem bis zur Linse (Li) verlief der Lichtstrahl in 
einem 50 cm langen innen geschwärzten Rohr. Die den Spalt projizierende Linse, 
ein ZeiBtessar 1:4,5 von 250 mm Brennweite, war an dem anderen Ende des 
Rohres montiert. Die Linse entwarf in einer Entfernung von 43 cm ein reelles ver- 
kleinertes Bild des Spaltes. Das auf der Wurzel erzeugte Spaltbild war allerdings 
nicht in der Schärfe zu erkennen, wie bei der Avena-Koleoptile, da die Lichtdiffusion 
bei der Helianthus-Wurzel erheblich größer ist, als bei der Avena-Koleoptile. Die 
Versuchswurzel befand sich in einer kleinen planparallelen Kiivette und diese 
wiederum auf einem horizontal und vertikal verschiebbaren Stativ (ZeiB — X B), 
so daß die Wurzel in der als feuchten Kammer (als Schutz gegen das Beschlagen 
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wurde wiederum ein Gemisch von Alkohol und Glyzerin verwandt) dienenden Küvette 
durch Héhenverstellung bzw. seitliche Verschiebung des Stativs jederzeit in die 
richtige Lage gebracht werden konnte. Mit einem Horizontalmikroskop (Mi) wurde 
die Wurzel seitwärts beobachtet. Da eine Dauerbelichtung der Wurzel nicht zu 
umgehen war, weil bei kürzerer Belichtung keine Kriimmungen auftraten, konnte 
eine Feineinteilung der einzelnen Zonen, wie sie LANGE benutzte, nicht vorgenommen 

a werden, denn infolge ihres Wachstums mußte die Wurzel alle 
1/,—"/, Stunde nachgestellt werden. 


Die beiden ersten Millimeter der Wurzelspitze wur- 
den in 6 Zonen von je 333 u aufgeteilt (vgl. Abb. 10), 
die nacheinander untersucht wurden. Die Beleuchtungs- 
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: é stärke am Ort des Spaltbildes betrug 1960 Lux. Es wur- 
S den 3-, 5- und 7-Stundenmessungen ausgeführt. 
a Abb. 10 zeigt weiter die Lichtempfindlichkeit der 
BR? verschiedenen Spitzenzonen der Wurzeln von Helian- 
Ss; thus annuus. Die Empfind- 
lichkeit ist in der Perzep- 
tionszone 1 (333 u) am größ- 
L ten und liegt in Zone 2 schon 
07 7 x F F Fr erheblich niedriger. Zone 3 
Zonen . zeigt erst nach 5stündiger, 
T H H Zone 4 nach 7stündiger 
CE N Beleuchtung eine geringe 
on wa ; Krümmung in der darüber- 


Abb. 10. 2 mm lange Wurzelspitze von Helianthus. liegenden Kr a, 
Zoneneinteilung und Verteilung der Lichtempfindlich- während die Zonen 5 und 6 
keit. Jede Zone ist 333 y lang. A 7-Stunden-Wert, - ; 
B 5-Stunden-Wert, C 3-Stunden-Wert. auf phototropische Reizung 
Abszisse: Zonen. Ordinate: Grad der Krümmung. nicht mehr zu reagieren im- 


stande sind. Die ersten 
333 u der Helianthus-Keimwurzel stellen also die für Lichtreize emp- 
findlichste Zone der Wurzelspitze dar. 

Nachdem nun festgestellt war, daß die Wurzelspitze das photo- 
tropische Perzeptionsorgan ist, wurden Versuche mit dekapitierten 
Wurzeln angestellt. Zu diesen Untersuchungen wurden die Helianthus- 
wurzeln um 1 mm, 1,5 mm und 2 mm entspitzt. Die so dekapitierten 
Wurzeln zeigten nach einseitiger Beleuchtung keinerlei Kriimmungen. 
Wurde jedoch die Spitze mittels Gelatine auf den Stumpf wieder auf- 
geklebt, so trat eine Kriimmung ein. 

Auch dekapitierte Wurzeln, denen die Spitze wieder aufgeklebt 
wurde, und die dann in den einzelnen Zonen beleuchtet wurden, 
zeigten wieder negativ phototropische Kriimmungen, deren Werte aller- 
dings etwas unter denen von intakten Wurzeln lagen. 

Ist es nun auch möglich, die Spitze der Wurzel durch Bléckchen von 
Wuchsstoffagar zu ersetzen und die so behandelten dekapitierten Wurzeln 
bei einseitiger Beleuchtung zu einer Krümmung zu bringen? Aus allen 
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Versuchen, die sowohl mit Heteroauxinagar (10-*—10-* molar) als 
auch mit Auxinpaste (gewonnen aus Maismehl) angesetzt wurden, ergab 
sich nach einseitiger Belichtung keine Kriimmung. 


V. Versuche an isolierten Wurzeln. 

Die Feststellung, daB allein die Spitze phototropisch empfindlich ist, 
lieB nun die weitere Frage nach den Ursachen dieser Erscheinung auf- 
tauchen. Nach zahlreichen Forschungen [AmLONG (1933—1939), 
CHoLoDNY (1934), BoysEN-JENSEN (1936), Nacao (1938), SEGELITZ 
(1938) u. a. m.] kann es als erwiesen gelten, daß auch für das Wachstum 
der Wurzeln Wuchsstoffe verantwortlich gemacht werden müssen. Es 
ist auch bereits bewiesen worden, daß die Unterschiede im Reaktions- 
vermögen gegenüber Wuchsstoff zwischen Sproß und Wurzel nicht 
qualitativer, sondern quantitativer Art sind. Dieselben Auxinmengen, 
die das Wachstum des Sprosses fördern, hemmen bereits das der Wurzeln. 
Daß nun die Wurzelspitze irgend etwas mit der Produktion eines aktiven 
Wuchsstoffes bzw. der Umformung einer inaktiven Vorstufe zu tun hat, 
dürfte heute allgemein anerkannt sein. Die Meinungen über die Art 
und Weise dieser Vorgänge gingen bisher jedoch oft auseinander. Tuı- 
MANN (1934) und FıEpLER (1936) behaupteten, daß die Wurzelspitze 
keinen Wuchsstoff erzeuge, sondern daß das Auxin, das die Wurzel zum 
Wachstum benötige, aus dem Samen oder oberirdischen Pflanzen- 
teilen stamme. BoysEN-JENSEN (1936), van RAALTE (1936—1937) und 
NAG140 (1938) bewiesen jedoch, daß die Wurzelspitze das Produktions- 
zentrum darstellt, eine Ansicht, für die auch meine mit einer anderen 
Methode gewonnenen Ergebnisse sprechen. 

Die Versuchsanordnung war folgendermaßen: Von etwa 4 cm langen Wurzeln 
wurden — von der Spitze aus gerechnet — 3 cm lange Stücke abgeschnitten. Die 
abgeschnittene Frucht wurde durch einen Wattebausch ersetzt, der mit Nährlösung 
nach VON DER CRoNE unter Zusatz von A—Z-Lösung nach HoAGLAND getränkt war. 
Das basale Ende des Wurzelstückes wurde 1 cm tief in diesen Wattebausch einge- 
wickelt, dann die so behandelte Wurzel in die schon genannten Glashalter gesteckt 
und diese in eine feuchte Kammer gebracht. 

Durch das Abschneiden der Achänen wurde ein möglicherweise vor- 
handenes Wuchsstoffreservoir entfernt. Bevor an die eigentlichen 
Wuchsstoffuntersuchungen der ganzen Wurzel bzw. der Spitze gegangen 
werden konnte, waren Wachstumsmessungen von isolierten Wurzeln 
unerläßlich. Die von mir benutzten Nährlösungen enthielten nur an- 
organische Salze und waren frei von jeglichen organischen Zusätzen 
(Zucker usw.). Dadurch wurde allerdings eine nicht so große Wachstums- 
dauer isolierter Wurzeln erhalten, wie sie FIEDLER bei seinen Kulturen 
erreichte. Jede Kultur wurde 4 Tage lang beobachtet. Diese Zeit genügte 
aber, um Vergleichswerte zwischen den angesetzten Versuchsreihen zu 
erhalten. Es wurden 4 verschiedene Versuchsreihen angesetzt zur Beob- 
achtung: 

Planta Bd. 30. 42 
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1. des Wachstums normaler Wurzeln, 

2. des Wachstums isolierter Wurzeln, 

3. des Wachstums intakter Wurzeln bei allseitiger Belichtung (1000 
Lux), 

4. des Wachstums isolierter Wurzeln bei allseitiger Belichtung 
(1000 Lux). 

Alle 3 Stunden wurde der Zuwachswert mit Hilfe eines Horizontal- 
mikroskops, das auf einem Zeißstativ X B montiert war, abgelesen. 
mm Jede Ablesung brachte die 
Werte von 15 Wurzeln. Die 
Versuche wurden viermal 
wiederholt. Die graphische 
Darstellung (Abb. 11) zeigt 
also das Mittel aus je 60 
Wurzeln. Abb. 11 gibt uns 
den Verlauf des Wachstums 
wieder. Die Abweichungen 
vom Mittelwert sind in das 
Kurvendiagramm mit ein- 
gezeichnet. Man erkennt 
% aus dieser Darstellung, daß 





0 6 &@ Be HH 


Versuchsdover “St die Streuung sehr gering ist. 
es em es > - rn Aus den Kurven ist er- 


peer ve Wurzeln bei u ex sichtlich, daß sowohl nor- 
allseitiger Beleuchtung. Abesime: Zeit in Stunden. Male als auch isolierte Wur- 


u = Zuwachs ie tne = zeln bei allseitiger Belich- 

' Streuung. tung wesentlich schneller 

wachsen als im Dunkeln. 

Die allseitige Belichtung wurde durch die Rotation der Wurzeln zwischen 

zwei Lampen erzielt. Bisher war nur von FAMINTZIN (1873), STREHL 

(1874) und FeLBer-Pisk (1931) ein beschleunigtes Wachstum nach 
Belichtung festgestellt worden. 

Für isolierte Wurzeln und Wurzelspitzen konnten auch RoBBIns 
und Manevar (1924) sowie FIEDLER (1936) einen auf das Wachstum 
günstigen Einfluß des Lichtes feststellen. 

Was geschieht nun mit isolierten Wurzeln, die einseitig beleuchtet 
werden ? 

Die Versnchsanordnung war hier dieselbe wie bei intakten Wurzeln. 
Es entstanden gute negative phototropische Krümmungen, deren Werte 
allerdings unter denen von normalen Wurzeln lagen. Dafür aber war die 
Streuung der Werte viel geringer als bei intakten Wurzeln, vielleicht 
deshalb, weil den isolierten Wurzeln eine wohldefinierte Nährlösung 
zugeführt wurde, während die unverletzten Wurzeln vom Samen her 
eine Fülle von nicht näher bekannten Stoffen erhielten, die bei den 
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einzelnen Wurzeln wahr- ar 
scheinlich starke individuelle 
Schwankungen aufwiesen. 2} 
Über den Höchstwert von 29° 


kamich nichthinaus. Abb. 12 
zeigt nun den Grad .der 
Krümmungen bei verschiede- 
nen Beleuchtungsstärken. 
Wie aus den Kurven er- 
sichtlich ist, verhalten sich 
isolierte Wurzeln ziemlich ge- st 
nau so wie intakte. Die 








I i 1 1 





Kurven steigen zuerst schnell 0 
an, um dann langsam ab- 
szissenparallel zu werden. 
Bei all diesen Versuchen 
wurde sofort nach Entfernung 4. 
der Frucht die Wurzel ein- 
seitig belichtet. 


z # 


# 6 8 70 
Dauer der Belichtung Std 


Abb. 12. Isolierte Wurzeln von Helianthus annuus. 

Zeitlicher Verlauf der phototropischen Krümmun- 

gen bei 225 Lux (o——o), 1700 Lux (o— — —»), 

2000 Lux (o 

bszisse: Zeit in Stunden. Ordinate: Grad der 
Krümm: 


Ve si 5 « 0), 2400 Lux (0—.—.—,.—0). 


ung. 


Aber auch isolierte Wurzeln, die zunächst im Dunkeln gewachsen 
waren und dann erst belichtet wurden, zeigten noch deutlich negative 


Krümmungen. Es wurde je eine Ver- 
suchsreihe mit 10- und 20-stündigem 
Dunkelwachstum angesetzt. Abb. 13 gibt 
die Ergebnisse in graphischer Darstel- 
lung wieder. 

Nun war bereits gezeigt worden, daß 
Keimwurzeln ohne Spitze keine Krüm- 
mung ausführen, wohl aber Wurzeln 
ohne Samen. Wir ersehen daraus, daß 
der Same durchaus nichts mit dem nega- 
tiven Phototropismus der Helianthus- 
Wurzel zu tun hat, um so mehr aber die 
Spitze, eine Erscheinung, die den Ge- 
danken an eine Mitbeteiligung von Wuchs- 
stoffen sehr nahe legt. 


VI. Wuchsstoffuntersuchungen. 

Um die Frage zu klären, welche Rolle 
der Wuchsstoff beim Phototropismus der 
Wurzeln spielt, wurden Untersuchungen 
angestellt 
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Abb. 13. Zeitlicher Verlauf der 


phototropischen Kriimmung von iso- 
lierten Helianthus-Wurzeln, die A 
10 Stunden, B 20 Stunden vor der 
Beleuchtung im Dunkeln gewachsen 
waren. Abszisse: Zeit in Stunden. 
Ordinate: Grad der Krümmung. 


1. an der im Dunkel wachsenden Wurzel, 
2. an der allseitig beleuchteten Wurzel, 


42* 
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3. an der einseitig beleuchteten Wurzel, 

4. an der einseitig beleuchteten Wurzel, die aber an einer Kriimmung 
verhindert wurde (Zwangslage), 

5. an der im Dunkel wachsenden isolierten Wurzelspitze (2 mm) und 

6. an der allseitig belichteten isolierten Wurzelspitze (2 mm). 

Um die Licht- und Dunkelpflanzen unter möglichst gleichen Be- 
dingungen zu untersuchen, brachte ich die im Dunkel wachsenden Keim- 
wurzeln ebenfalls aus dem Sägemehltopf in feuchte Kammern und belieB 
sie hierin so lange, wie die allseitig belichteten in ihren Kammern 
wachsen muBten. Nach einer bestimmten Zahl von Stunden wurden den 
Wurzeln die letzten 2,5 em abgeschnitten, und aus je 100 solcher ab- 
getrennten Wurzelstücken extrahierte ich nach der Methode von Lar- 
BACH und Lorz (1936) den Wuchsstoff. Heißer Dextroseagar von der 
Zusammensetzung 1,2g Agar, 20,0 g Dextrose, 78,5g Wasser in fünf- 
facher Menge des Wurzelgewichtes wurde auf die Wurzelstücke gegossen. 
Der Agar blieb noch 5 Min. auf dem Wasserbade, danach wurden die 
extrahierten Wurzeln aus dem heißen Agar entfernt und der Agar er- 
starren gelassen. Mit diesem Agar, der den Wuchsstoff der extrahierten 
Wurzeln enthielt, konnte jetzt getestet werden. 

Als Testpflanzen dienten einmal nach dem Vorgang von AMLONG 
(1939) etiolierte dekapitierte Helianthus-Keimlinge, zum anderen isolierte, 
dekapitierte Wurzeln von Lens sativa. Die Wurzel von Lens sativa eignet 
sich sehr gut zum Nachweis geringer Wuchsstoffmengen. Ihr nutations- 
freies Wachstum macht sie zu einem fast idealen Testobjekt. 

Die Achänen der Testpflanzen wurden 10 Stunden im Wasser vorgequollen, dann 
in mit Buchensägemehl gefüllte Töpfe gepflanzt. Die Helianthus-Töpfe gelangten 
in einen Thermostaten (20° C) und blieben hierin so lange, bis die etiolierten Keim- 
linge etwa 6—7 cm lang waren. Auch die Töpfe mit Lens sativa standen in ver- 
dunkelten Thermostaten, bis die Wurzeln eine Länge von 3—5 cm erreicht hatten. 

Die Wurzeln von Lens sativa wurden vor dem Testen folgendermaßen behandelt: 
der Same wurde entfernt, die isolierte Wurzel um 1,5 mm dekapitiert, der basale 
Teil der Wurzel in feuchte Watte gewickelt und in einen Glashalter gesteckt. Dann 
ließ ich die Wurzeln 3 Stunden wachsen, damit der eigene Wuchsstoff möglichst 
aufgebracht sein sollte. Jetzt konnte der Agar auf seinen Wuchsstoffgehalt hin 
getestet werden. 

Die etiolierten Helianthus-Hypokotyle wurden ebenfalls 3 Stunden vor dem 
Testen dekapitiert. 

Die allseitig belichteten Wurzeln wurden genau so extrahiert wie die 
im Dunkel gewachsenen. Der erhaltene Wuchsstoffagar wurde ebenfalls 
an den schon genannten Testpflanzen geprüft. 

Aus den nun folgenden Tabellen ersehen wir den Grad der Krüm- 
mung der Testpflanzen, denen sowohl Agar von in Dunkel gewachsenen 
Wurzeln, als auch von allseitig belichteten Wurzeln angesetzt wurde. 
Der aus je 100—200 Wurzeln gewonnene Agar wurde zunächst in Blöck- 
chen von 2 cmm (für Lens sativa) bzw. 10 cmm (für Helianthus annuus) 
zerschnitten. Dann wurde im Lens-Test jeder Wurzel ein Würfel in der 
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Spitzenzone seitlich angesetzt. Im Helianthus-Test wurde jeder Wiirfel 
über dem Wasserbade flüssig gemacht und der Agar mit einem feinen 
Pinsel den Testpflanzen ihrer ganzen Lange nach seitlich aufgestrichen 


[vgl. Amiona, (1939)]. Die Er- 
gebnisse sind in den Tabellen 1 
und 2 zusammengestellt. 

Aus diesen Zahlen ist zu er- 
sehen, daB der Extrakt der all- 
seitig belichteten Wurzel an 
Helianthus-Hypokotylen und 
auch an Lens-Wurzeln größere 
Kriimmung hervorruft als der 
Dunkelextrakt, d. h. also, daB 
die belichtete Wurzel mehr 
Wuchsstoff bildet als die ver- 

dunkelte. Dieses Ergebnis 
stimmt sehr gut überein mit 
den Befunden von SEGELITZ 
(1938), der ebenfalls an Wurzeln 
von Zea Mays eine Förderung 
der Wuchsstoffbildung durch 
Licht feststellte. Zur Wuchs- 
stoffuntersuchung der einseitig 
beleuchteten Wurzeln war es 
nötig, Licht- und Schattenseite 
voneinander zu trennen, d. h. 


Tabelle 1. Wuchsstoffgehalt von im 
Dunkeln gewachsenen und allseitig 
belichtetenHelianthus-Keimwurzeln. 
Die Zahlen bedeuten Kriimmungsgrade von 
Helianthus-Hypokotylen. Mittelwerte aus je 
30 Testpflanzen. Extrakt aus je 200 Wurzeln. 








Extrakt aus Extrakt 
Testzeiten | im Dunkeln |5 Stunden allseitig 
gewachsenen | mit 1000 Lux be- 
in Stunden Wurzeln lichteteu Wurzeln 
3 0 +0 39 +02 
6 59 +04 9° +05 
9 5,79 + 0,8 10,89 + 0,45 








Tabelle 2. Wuchsstoffgehalt von im 
Dunkeln gewachsenen und allseitig 
belichteten Helianthus-Keimwurzeln. 
Die Zahlen bedeuten Krümmungsgrade von 
Lens-Wurzeln. Mittelwerte aus je 30 Test- 
pflanzen. Extrakte aus je 100 Wurzeln. 








Extrakt aus Extrakt aus 
Testzeiten | im Dunkeln |5 Stunden allseitig 
gewachsenen |mit 1000 Lux be- 
in Stunden Wurzeln lichteten Wurzeln 
3 2,79 + 0,9 4,89 + 0,4 
6 6,39 + 0,4 14,49 + 0,5 








die Wurzeln genau der Länge 

nach zu halbieren. Eine genaue Halbierung der Wurzel, besonders in der 
Spitzenzone, lieB sich mit dem Messer nicht bewerkstelligen. Zu diesem 
Zwecke wurde daher eine Vorrichtung konstruiert, die eine vollkommen 
genaue Halbierung auch der dünnsten Wurzel gestattete. Abb. 14—16 
zeigen diese Wurzelteilvorrichtung, die auch zum Halbieren anderer 
Pflanzenorgane, wie Koleoptilen, Hypokotyle und Pflanzenstengel be- 
nutzt werden kann. Dieser Apparat wurde von meinem Bruder P. Naun- 
DORF konstruiert. (D.R.P. und D.R.G.M. sind angemeldet. Der 
Wurzelteiler ist im Handel noch nicht erhältlich.) Die Vorrichtung 
arbeitet folgendermaßen: 

Die der Länge nach zu halbierende Pflanzenwurzel wird auf den Tisch 2 gelegt, 
den man so einstellt, daß das dicke Ende der Wurzel dem freien Raum zwischen 
den Rollen 16, 16, 17 gegenübersteht. Das dicke Ende der Wurzel wird dann nach 
vorherigem Heben des Baekens 12 mittels des Griffes 13 zwischen den Rollen soweit 
hindurchgeführt, daB- es um ein kleines Stück hervorragt. Nach Loslassen des 
Griffes 13 senkt sich die Bolle 17 unter der Einwirkung der Feder 14 bis zur Anlage 


an das durchgesteckte Wurzelende. Dadurch erhält die Wurzel zwischen den 
Rollen 16, 16, 17 einen sicheren Halt und eine einwandfreie Führung. Nunmehr 
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wird durch Längsverstellung des Oberschlittens 25 mittels des Griffes 28 im Sinne 
des Pfeiles a das Messer 21 behutsam gegen das hervorstehende dicke Wurzelende 





2 et TE 3 1 sie 
Abb. 14. Wurzelteilvorrichtung (D.R.P.a.). 


geschoben. Hierbei macht das Messer, das durch vorgängige Feineinstellung des 
Unterschlittens 26 mittels des Drehknopfes 31 genau dem Ringschlitz 20 der Rolle 17 





Abb. 15. Längsansicht des Wurzelteilers. Erklärung im Text. 3 Rolle zum Kippen des 
Tisches 2. 6 Schraube zum Heben und Senken des Tisches. 


gegenüber eingestellt worden ist, einen Einschnitt in das ihm zugekehrte Wurzelende 
und tritt in den Ringschnitt 20 ein. Mittels einer durch die Öffnung 29 hindurch- 
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geführten Pinzette, deren stumpfe Enden mit Gummi belegt sind, werden sodann 
die beiden infolge des bereits bewirkten Einschnittes bis hinter das Messer 21 ge- 
langten Hälften des aufgetrennten Wurzelendes erfaBt. Zieht man jetzt mit Hilfe 
der Pinzette die auf dem Tisch ausgerichtete Wurzel durch die Rollen 16, 16, 17 
hindurch, so wird sie durch das im Rollenschlitz 20 in richtiger Lage gesicherte 
Messer 21 in ihrer Gesamtlänge sauber und 
glatt durchschnitten. 

Der Vorteil dieses Apparates be- 
steht darin, daß man auch gekrümmte 
Wurzeln sicher und genau halbieren 
kann. Nicht nur grobe und dicke 
Wurzeln, sondern auch weniger als 
lmm starke Keimwurzeln können 
ohne Schwierigkeit halbiert werden. 

Eine Querteileinrichtung ist dem 
Apparat zusätzlich beigefügt, um 
nötigenfalls kleinere und gröbere Quer- 
schnitte zu machen. Diese Querteil- 
vorrichtung ermöglichte es mir auch, 
die Wurzeln genau zu dekapitieren, 
ohne daß schräge Schnittflächen ent- 
standen. Ein ziehender Schnitt wird 
dadurch erreicht, daß beim Schneiden Abb. 16. Vorderansicht der Lagerung 

i TR & der Rollen des Wurzelteilers. Zahlen- 
zwei Bewegungen kombiniert sind, erklärung im Text. 
einmal die Richtung des vorrückenden 
Schrägmessers, zum zweiten die Auf- und Abwärtsbewegung eines tele- 
skopartig gebauten Schaftes, der es ermöglicht, die Wurzel langsam 
nach unten zu drücken. 

Von den so hal- 














Tabelle 3. Wuchsstoffgehalt einseitig belich- 
teter Keimwurzeln von Helianthus annuus. 


bierten Wurzeln wurden yon denen die Licht- und Dunkelhälften 
die Licht- und Dunkel- getrennt untersucht wurden. 
hälften getrennt auf Die Zahlen bedeuten Krümmungsgrade von 


ihren Wuchsstoffgehalt Helianthus und Lens. Messung erfolgte nach 6 Stun- 
untersucht. Getestet den. Mittelwert aus 35 Testpflanzen. 





me te Testptianse | Drunkelhalive | der Lichtnsitte 
Hypokotylen von Heli- 


anthus annuus und Helianthus annuus. . | 5° + 0,3 8,1° + 0,27 
Keimwurzeln von Lens Lens sativa. . . . . 7,19 + 0,23 | 15,49 + 0,31 


sativa. Hierbei zeigte 

sich, daß die belichtete Seite wesentlich mehr Wuchsstoff enthielt als 
die Schattenflanke. Die Beleuchtungsstärke betrug bei diesen Ver- 
suchen 2000 Lux, die Beleuchtungsdauer 5 Stunden. Aus der Tabelle 3 
ist der Grad der Krümmung an Helianthus und Lens zu entnehmen. 
Der Extrakt wurde aus je 200 Wurzelhälften hergestellt (Methode 
s. 8. 650). 
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Weiter wurden Wurzeln, die einseitig in Zwangslage beleuchtet 
wurden, auf ihren Wuchsstoffgehalt untersucht. 

Die Zwangslage wurde folgendermaßen erreicht: 

Es wurden Gipsblöcke von 10 cm Höhe und 2 cm Dicke gegossen. Die Gipe- 
blöcke waren gekrümmt, und zwar so, daß 4 solcher Blöcke zusa tellt einen 
Ring bildeten. In diese Blöcke wurden Rillen geschnitten, in die die Wurzeln, 
nachdem die Rillen mit schwarzem, feuchtem Filtrierpapier ausgekleidet waren, 
gelegt wurden. Auf die so beschickten Gipsblöcke kam eine elastische Zellglas- 
platte (0,5 mm). Jeder dieser Gipsblöcke wurde in eine feuchte Kammer gesetzt, 
4 solcher Kammern gruppierte ich um eine Lampe 
(Abb. 17). 

Damit jede Wurzel dieselbe Lichtmenge 
erhielt, setzte ich die vier Kammern auf 

( Ou einen Klinostaten, so daB die feuchten Kam- 
| mern um die Lampe rotierten. Die ent- 
stehende Wärme wurde durch wassergefüllte 
Behälter, in die die Lampe eintauchte, von den 
Versuchswurzeln ferngehalten. Das Wasser 
wurde stündlich erneuert. Mit dem Wurzel- 
A nh PK tered halbierer wurden die so belichteten Pflanzen 
x et, OrOebtoulle. verarbeitet, die Hälften getrennt extrahiert 

und in der gewohnten Weise an isolierten 

und dekapitierten Lens-Wurzeln und dekapitierten Helianthus-Hypoko- 
tylen getestet. Dabei ergaben sich folgende Werte (Tabelle 4). 

Wie wir aus der Ta- 
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Tabelle 4. Wuchsstoffgehalt einseitig belich- helle anche. Mons dis 
teter Keimwurzeln (Zwangslage) von Heli- 1, MES 

anthus annuus, von denen die Licht- und Werte der in Zwangs- 
Dunkelhälften getrennt untersucht wurden. lage gereizten Wurzeln 


Die Zahlen bedeuten Krümmungsgrade der Test- höher als die der ge- 








pflanzen. Messung erfolgte nach 6 Stunden. Mittel- krümmten Wurzeln 

wert aus je 35 Testpflanzen. (vgl. Tabelle 3). Diese 

Extrakt Extrakt Tatsache ist wohl so zu 

Dunkeihältte Lichthaifte erklären, daB einmal 

Ba nee Trase 02 ein Teil des gebildeten 
ianthus annuus. . + 0, pl? + 0, ä 

Lens cots... . | 74° 40.28 | 169 +02 Wuchsstoffes während 








des Wachstumsvor- 
ganges verbraucht worden ist, zum anderen die Spitzenzone der ge- 
krümmten Wurzel unter einem geringeren Lichtgenuß stand und daher 
weniger Wuchsstoff bildete. 

Aus allen Untersuchungen geht eindeutig hervor, daß die dem Licht 
zugewandte Seite der Keimwurzel mehr Wuchsstoff enthält als die dem 
Licht abgewandte. 

Wie liegen die Verhältnisse nun in der Wurzelspitze? Zur Unter- 
suchung dieser Frage wurden 2 mm lange Wurzelspitzen von Helianthus 
annuus verwendet. Je 5 Wurzeln wurden auf einen Agarblock (4 cmm) 
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gesetzt und blieben 4,6 und 8 Stunden darauf. Ein Teil der Wurzel- 
spitzen stand in Dunkelkammern, eine zweite Versuchsreihe wurde 
allseitig dem Licht (800 Lux) ausgesetzt. 
Nach den angegebenen Zeiten wurden 7T 
Dunkelagar und Lichtagar an etiolierten 
Helianthws-Hypokotylen getestet. Je Ver- 
such wurden 150 Spitzen und 30 Test- 
pflanzen benutzt. Aus dem Grad der 
Krümmung der Helianthus- Hypokotyle 
können wir ersehen, daß die beleuchteten 
Wurzelspitzen wesentlich mehr Wuchsstoff 
bildeten als die unbelichteten (Abb. 18). 
Auch Nacao (1938) arbeitete mit Spitzen  ? 2 ? é # 
von Helianthus-Wurzeln und konnte den me te a 
Nachweis erbringen, daß die Wurzelspitze A>». 18. Der Einfluß der Belich- 
als Stätte der Auxinbildung nn ist. es our Woden von 
Durch die Mehrbildung von Wuchs- pe ee À + mure rent 
stoff bei Belichtung der Wurzelspitzen ist tylen. A Wurzelspitze mit 800 Lux 


. ° . 4—8 Stunden belichtet. B Wurzel- 
damit auch die Annahme FIEDLERs — die spitze unbelichtet. Abszisse: Dauer 


Grad der Krümmung 
8 à 
T 1 


LE 
T 
‘So 
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Spitze erzeuge keinen Wuchsstoff — der Belichtung in Stunden. 
iderl Ordinate: Krümmungsgrade der 
widerlegt. Testpflanzen. 


VII. Der Einfluß der verschiedenen Wellenlängen des Lichtes 
auf den Wurzelphototropismus. 

Alle bisher genannten Versuche wurden mit weißem Licht ausgeführt. 
Interessant war es nun weiterhin, einmal zu untersuchen, welche Kompo- 
nenten des weißen Lichtes die wirksamsten sind, welche Wellenlänge 
den stärksten Einfluß auf den negativen Wurzelphototropismus hat, 
und wie hierbei die Wuchsstoffverhältnisse der Licht- und Schattenseite 
liegen. 

Wiesner wies schon 1878 darauf hin, daß die kurzwelligen Strahlen 
des Spektrums phototropisch am wirksamsten sind. 

Für die Avena-Koleoptyle sind zahlreiche Versuche mit monochroma- 
tischem Licht angestellt worden, und es zeigte sich, daß das blaue Licht 
phototropisch am wirksamsten ist. Zwischen 4360 und 4600 Ä liegt 
bei all diesen Untersuchungen [BLAAUW (1909), pu Buy und NVERN- 
BERGK (1929)] das Maximum der spektralen Empfindlichkeit der photo- 
tropischen Reaktionen für die Avena-Koleoptile. 

Bei diesen Versuchen war es unerläßlich, Strahlen von bekannter 
Intensität zu benutzen. Die Verwendung von spektralzerlegtem Licht 
stieß aber auf große Schwierigkeiten. Aus diesem Grunde benutzte ich 
Lichtfilter, die nur bestimmte Bezirke des verwendeten weißen Lichtes 
hindurchließen. Solche Lichtfilter waren seinerzeit von Borriss (1934) 
nach den Angaben von Hist (1921) und BACHMANN (1929) im hiesigen 
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Institut hergestellt worden. Mit diesen Filtern, die in groBer Zahl zur 
Verfügung standen, arbeitete ich bei den folgenden Versuchen. 
Genaue Untersuchungen über die spektrale Durchlässigkeit der ver- 
wendeten Lichtfilter wurden mit einem K6nic-Marrensschen Spektral- 
photometer vorgenommen. Für die benutzten Filter ergaben sich dabei 
folgende Werte (Abb. 19): Durch Wechsel der Osram-Glühbirnen und 
Veränderung des Abstandes der Lichtquelle von den Versuchsobjekten 


ST 


rot 








0 j 0 | 650 700 
Melanie mu 
Abb. 19. Durchlässigkeit der benutzten Filter. 


konnte die Beleuchtungsintensität (500 Erg.) für alle Filter und Ver- 
suche gleichgemacht werden. So war es möglich, die mit verschiedenem 
Licht hervorgerufenen Krümmungswerte unmittelbar miteinander zu 
vergleichen. Die Beleuchtungsdauer war für alle Versuche konstant 
(5 Stunden), ebenso die Zahl der untersuchten Wurzeln (100). Es 
wurde sowohl mit intakten als auch mit isolierten Wurzeln gearbeitet. 
Tabelle 5 zeigt den Grad der Krümmung der Versuchswurzeln bei 
Verwendung der ver- 


Tabelle 5. Negative Krümmungen der Helian- N Ta 


thus-Wurzeln bei verschiedenen Lichtfiltern. 














Die Abhängigkeit der 

= Le phototropischen Krüm- 

Dunkelblau . . . | 18,13° + 0,41 | 11,12° +0,90 tung von der Wellen- 

+ «+ «+ + | 10,00% + 0,32 5,409 + 0,11 länge ist in Abb. 20 

Gelbgrün I. . . | 6,00° + 0,30 | 3,51°+0,25 nach den Werten der 

bgrün (0 

me Ay > . er ya > +04 | Tabelle 5 graphisch 

dargestellt. 


Wie wir aus den Zahlen der Tabelle 5 und den Kurven der Abb. 20 
entnehmen können, ist das kurzwellige Licht phototropisch weit wirk- 
samer als das langwellige. Die größten Krümmungen, sowohl an in- 
takten als auch an isolierten Wurzeln wurden im kurzwelligen Blau 
erhalten. Dieses Ergebnis stimmt gut mit der längst bekannten Tatsache 
überein, wonach kurzwellige Strahlen des Spektrums tropistisch besonders 
wirksam sind. Daß das blaugrüne Filter noch eine recht gute photo- 
tropische Krümmung der Wurzel ergibt, erklärt sich aus der Filterbreite. 
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Wie aus der graphischen Darstellung in Abb. 19 hervorgeht, läßt das 
blaugrüne Filter noch recht beträchtlich blaues Licht hindurch. Nur 


dadurch sind auch dienoch verhältnismäßig 
hohen Krümmungswerte zu erklären. Beim 
Filter Gelbgrün I wird nur noch wenig blau 
hindurchgelassen. Der Einfluß auf die 
Krümmung ist aber äußerst gering. Die 
Verallgemeinerung, daß nur das blaue 
Licht phototropisch wirksam sei, kann 
nicht gemacht werden, denn wir sehen, 
daß im Bereich des Grünen ebenfalls noch 
eine Wirkung auftritt, die aber bedeutend 
schwächer ist. Schon von 550 mu wirkt 
das Licht nicht mehr phototropisch. 

Da mit blauem Licht die größten 
Krümmungen erhalten werden, war auf 
Grund der vorangegangenen Untersuchun- 
gen auch anzunehmen, daß in diesem Be- 
reiche der Wuchsstoffgehalt am größten 
war. Die mit Licht verschiedener Wellen- 
längen beleuchteten Keimwurzeln wurden 
in Zwangslage (Gipsblöcke) gebracht und 
5 Stunden belichtet. Dann wurden sie 
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Abb. 20. Wurzeln von Helianthus 
annuus mit Licht verschiedener 
Wellenlängen behandelt. Die Kur- 
ven (4 isol. Wurzeln, B int. Wur- 
zeln) stellen die Grade der nega- 
tiven Krümmungen in den Maxima 
der in Abb. 19 angegebenen Kur- 
ven der Filterdurchlässigkeit dar. 
Abszisse: Wellenlänge in mu. 
Ordinate: Grad der Krümmung. 


halbiert und die Licht- und Schattenhälften nach der erwähnten Methode 
wieder auf Wuchsstoff untersucht. Als Testobjekt wurden bei diesen 


Versuchen nur isolierte 
dekapitierte Wurzeln 
von Lens sativa benutzt. 
Es ergaben sich neben- 


Tabelle 6. Wuchsstoffgehalt der Licht- und 
Schattenhälften intakter Wurzeln. 

Die Zahlen bedeuten Krümmungsgrade von Lens- 

Wurzeln. Mittelwerte aus je 35 Testpflanzen, 








stehende Werte (Ta- Extrakte aus je 100 Wurzelhälften. 
ary 6). di Zahl Filtertyp |  Lichthälfte | Schattenhälfte 
us diesen Zahlen 
| | 

geht hervor, daß der Dunkelblau . . | 14,1°+0,5 | 10,59 + 0,5 
Wuchsstoffgehalt der Blaugrün . . . | 12,0° + 0,3 9,8° + 0,6 

. Gelbgrün I | 10,0° + 0,29 9,79 + 0,7 
Schattenflanke bei allen Gelbgrün II | 10,19 + 0.6 10,0° + 0,63 
untersuchten Rene COR... cpa te | 9,89 + 0,3 9,9° + 0,75 


arten annähernd der- 


selbe ist, während er auf der Lichtflanke von Rot nach Blau langsam 
ansteigt. Die größte Auxinmenge der Lichtseite wird durch Belichten 


mit dunkelblauem Licht erreicht. 


VIII. Besprechung der Ergebnisse. 
Bei der Untersuchung des negativen Phototropismus der Keim- 
wurzel von Helianthus annuus ist ganz besonderer Wert auf die Wuchs- 
stoffverhältnisse gelegt worden. Aus den Versuchen ging hervor, daB 
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die Wurzeln bei allseitiger Belichtung schneller wachsen als im Dunkeln; 

diese Wachstumsbeschleunigung erreichte beträchtliche Werte. Es konnte 
ferner festgestellt werden, daB am Licht gewachsene Wurzeln mehr 
Wuchsstoff enthielten als Keimwurzeln, die im Dunkeln gehalten wurden. 


Wenn nun, wie schon eingangs erwähnt wurde, einige Autoren an 
verschiedenen Pflanzen bei allseitiger Belichtung der Wurzel eine Hem- 
mung, andere dagegen eine Förderung feststellten, so ist das vielleicht 
auf Grund folgender Tatsachen zu verstehen. 

Es ist bereits bekannt, daB hohe Wuchsstoffkonzentrationen das 
Wurzelwachstum hemmen, niedere es aber fördern [vg]. AMLONG (1936, 
1939); GEIGER-HUBER und BueLer (1936); Frepıer (1936)]. Die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit, in Ab- 
hängigkeit von der Wuchsstoff- 
konzentration graphisch darge- 
stellt, ergibt eine Optimumkurve. 
Helianthus- Wurzeln enthalten 
nun anscheinend noch nicht die 

1 L f ‚ für das Wachstum optimale Menge 
u” a a u” w* w#* Auxin, bilden bei Belichtung zu- 
x sätzlich Wuchsstoff und wachsen 


b.21. Keimwurzeln Helianthus, ; 
Abb. 21, Ket ‘Wasser anh Lôsungen a. daher am Licht schneller. 


J 





Zuwochs 








a ee mer nn re dy Daß die Keimwurzeln von 
: Wachstum in Millimetern. Helianthus annuus noch nicht die 


für das Wachstum optimale Menge 
Wuchsstoff haben, kann man durch folgenden Versuch beweisen. Keim- 
wurzeln von Helianthus läßt man in Lösungen von Heteroauxin wachsen 
und stellt dann neben Kontrollversuchen in Wasser die Zuwachswerte 
fest. Dabei zeigte sich, daß eine 10-3 molare Lösung von ß-indolyl- 
essigsaurem Kalium das Wachstum intakter Wurzeln von Helianthus 
ganz erheblich förderte. In Abb. 21 ist in graphischer Darstellung der 
Einfluß verschiedener Konzentrationen von Heteroauxinlösungen im 
Vergleich zu Wasserkulturen wieder gegeben. Daraus ist zu ersehen, daß 
eine Lösung von der Konzentration 10-® Mol. das Wachstum hemmt. 
Bereits bei 10-? Mol. tritt eine Förderung ein, die bei 10-4 ihr Maximum 
hat, bei 10-1? Mol. ist die Wachstumsgeschwindigkeit gleich der Kontrolle. 

Wurzeln anderer Pflanzenarten mögen schon die optimale Wuchs- 
hormonmenge aufweisen, bilden vielleicht ebenso wie die Helianthus- 
Wurzel bei Belichtung mehr Wuchsstoff und müssen nun, da die optimale 
Menge überschritten wird, im Wachstum gehemmt werden. 

Auch bei einseitiger Beleuchtung der Helianthus-Wurzel scheint eine 
Mehrproduktion an Wuchsstoff seitens der beleuchteten Hälfte der 
Wurzelspitze stattzufinden, während von der unbeleuchteten Hälfte 
stets die gleiche Menge Auxin gebildet wird (S. 657). 
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Das deutet darauf hin, daB der negative Phototropismus der Helian- 
thus-Wurzel nicht — oder wenigstens nicht in der Hauptsache — durch 
eine Wuchsstoffquerverschiebung zustande kommt, sondern auf einer 
erhöhten Auxinbildung der beleuchteten Spitzenhälfte beruht. Auch die 
Tatsache, daß nach Entfernung der Spitze das phototropische Reaktions- 
vermögen aufgehoben ist, legt den Gedanken sehr nahe, die Vorgänge 
der Wuchsstoffbildung in der Spitzenregion für die Krümmung ver- 
antwortlich zu machen. Unsere Vorstellung vom Wesen der negativ 
phototropischen Krümmung der Helianthus-Wurzel fußt also im wesent- 
lichen auf der Annahme, daß der Wuchsstoffgehalt dieses Organs noch 
nicht optimal ist. Da dizse Annahme, wie aus dem Heteroauxinversuch 
hervorgeht, richtig ist, wäre zu er- er 
warten, daß nach der Dekapitation ™ 
eine Wachstumshemmung eintreten 
würde. Tatsächlich ergab sich, wie 
Versuche zeigten, daß entspitzte 
Helianthus-Wurzeln erheblich lang- 
samer wachsen als intakte (Abb. 22). 

Es sei nun noch kurz die Frage 

gestreift, wie die Dinge bei solchen 
Wurzeln liegen, die sich positiv oder + 4 4 7d, 
gar nicht phototropisch kriimmen. Versuchsdouer Std 
Als Beispiel fiir ein positiv reagie- Abb. 22. Wachstum dekapitierter (4) und 
rendes Organ diene die Vicia Faba- a ee qt À gg 
Wurzel, deren Verhalten von SCHAE- Stunden. an di, pp in 
FER und SACHS untersucht wurde. . 
Ihr Befund, daß Vicia Faba sich dem Lichte zu kriimmt, konnte von 
mir bestätigt werden. Ein Effekt wurde allerdings erst nach längerer 
Beleuchtung (8 Stunden) erreicht, und die positiven Krümmungen 
waren erheblich schwächer (bis zu 9°) als die negativen der Helianthus- 
Wurzeln, was sich aus der größeren Wurzeldicke von Vicia ergibt. 
Unter der Annahme, daß auch in der Vicia Faba-Wurzel nach Belich- 
tung mehr Wuchsstoff gebildet wird, ist ihr positiver Phototropismus 
leicht verständlich. Aus den Versuchen von BÜNNING (1928) und Am- 
LONG (1933, 1936, 1939) über das Wachstum intakter und dekapi- 
tierter Wurzeln ist zu schließen, daß Vicia Faba den Wuchsstoff in über- 
optimaler Menge enthält. Ein weiteres Ansteigen der Auxinkonzen- 
tration in der Lichtflanke würde also zur Wachstumshemmung dieser 
Flanke, d. h. zu einer positiven phototropischen Bewegung führen. 

Die nicht phototropisch reagierenden Wurzeln enthalten wahr- 
scheinlich den Wuchsstoff in einer Menge, die kurz unterhalb des Opti- 
mums liegt. Bei Ansteigen des Auxingehaltes in der belichteten Flanke 
wird die Wachstumsgeschwindigkeit sich nur wenig verändern, da die 
Wachstumskurve (vgl. das Schema bei AMLONG und NAUNDORF (1938, 
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S. 50) in der Nähe des Optimums eine Zeitlang annähernd abszissen- 
parallel verläuft. Es kann also in diesem Fall auch nicht zu einer photo- 
tropischen Krümmung kommen. 

Um die Annahme über das Zustandekommen der negativen und 
positiven phototropischen Bewegungen noch weiter zu beweisen, ist 
folgender Versuch angestellt worden. 

Helianthus-Wurzeln haben noch nicht die optimale Menge Wuchsstoff, 
krümmen sich also bei einseitiger Belichtung infolge Wuchsstoffbildung 
der beleuchteten Seite negativ phototropisch. Es müßte nun aber auch 
möglich sein, die Helianthus-Keimwurzel zu einer positiven Krümmung 
zu veranlassen, und das müßte nach meiner Annahme dann der Fall 
sein, wenn die Wuchsstoffkonzentration in der Keimwurzel überoptimal 
ist. Aus diesem Grunde wurden Keimwurzeln von Helianthus 4 Stunden 
in Lösungen von Heteroauxin (10-4 bis 10-* Mol.) gesteckt, also solcher 
Konzentrationen, die das normale Wurzelwachstum hemmen. Die 
Wurzeln sogen sich in dieser Zeit voll und mußten nach dem Heraus- 
nehmen Wuchsstoff in mehr als optimaler Menge besitzen. 

Die so behandelten Wurzeln wurden daraufhin einseitig belichtet, 
und es traten positive Krümmungen auf. Die Richtigkeit der oben 
begründeten Annahme ist demnach bewiesen. 

Wurzeln, die vor der einseitigen Belichtung 4 Stunden lang in eine 
Lösung von 10-10 Mol. Heteroauxin eintauchten, zeigten teils schwach 
positive (30%), teils schwach negative (20%) oder überhaupt keine 
Krümmung (50%). Die Wuchsstoffkonzentration in der Wurzel lag in 
diesem Fall kurz vor bzw. kurz hinter dem Optimum. Helianthus verhält 
sich dann also wie aphototropische Wurzeln. 

Zum Schluß sei noch kurz auf den Vergleich von Sproß- und Wurzel- 
phototropismus eingegangen. Die Verhältnisse beim Phototropismus 
der Wurzel sind eigentlich genau umgekehrt wie bei den phototropischen 
Bewegungen des Sprosses. Die belichtete Seite des Sprosses wächst 
langsamer, die der Wurzel schneller. Das Licht setzt beim Sproß die 
Empfindlichkeit für Wuchsstoff herab, die Auxinwirkung wird dadurch 
auf der Schattenseite größer. VAN OVERBECK (1933) konnte auf der 
Lichtseite beim Raphanus-Hypokotyl eine Wuchsstoffabnahme nach- 
weisen. Bei der Wurzel konnte auf der Lichtseite mehr Wuchsstoff 
als auf der Schattenseite festgestellt werden. 

Negativer und positiver Wurzelphototropismus und das Ausbleiben 
von Wurzelkrümmungen sind Quantitätserscheinungen. Immer hat die 
belichtete Seite mehr Wuchsstoff. 





Zusammenfassung der Ergebnisse. 
1. Keimwurzeln von Helianthus annuus führen bei einseitiger Be- 
leuchtung negativ phototropische Krümmungen aus, die bis zu 40° 
erreichen können. 
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2. Die Verteilung der Lichtempfindlichkeit in der Wurzelspitze wurde 
untersucht. Hierbei zeigten sich die beiden ersten Zonen (je 333 u) als 
phototropisch am empfindlichsten; tiefer liegende Zonen (3 und 4) 
reagierten weit schwächer, und die darunterliegenden Zonen (5 und 6) 
waren nicht imstande, auf Lichtreize zu antworten. 

3. Die Wurzelspitze spielt offenbar eine wichtige Funktion beim 
Phototropismus: Dekapitierte Wurzeln krümmen sich bei einseitiger 
Beleuchtung nicht. Wurde ihnen jedoch die Spitze wieder aufgeklebt, 
so trat nach Belichtung eine negativ phototrope Krümmung auf. 

4. Auch die wieder angeklebte Spitze, die zonal (jedesmal 333 u) 
belichtet wurde, veranlaßte die Keimwurzel zu einer negativen Krüm- 
mung. 

5. Bei Ersatz der Spitze durch Heteroauxin-Agar und Auxinpaste 
trat bei einseitiger Belichtung keine Krümmung auf. 

6. Isolierte Wurzeln von Helianthus annuus vollführen bei einseitiger 
Beleuchtung negative Krümmungen, deren Werte zwar etwas niedriger 
liegen als bei intakten Wurzeln, doch wesentlich geringere Streuungen 
aufweisen. 

7. Allseitig belichtete Keimwurzeln von Helianthus annuus besaßen 
ein schnelleres Wachstum als Wurzeln, die im Dunkeln wuchsen. Iso- 
lierte Wurzeln zeigten dasselbe. 

8. Der Wuchsstoffgehalt von Helianthus-Wurzeln steigt nach Be- 
lichtung. 

9. Es wird ein neues Testobjekt für geringe Wuchsstoffmengen vor- 
geschlagen: Isolierte, dekapitierte Wurzeln von Lens sativa. 

10. Es wird ein Apparat zur genauen Halbierung von Wurzeln 
beschrieben: der Wurzelteiler. 

11. Die dem Licht zugewandte Seite der einseitig beleuchteten 
Keimwurzeln hat einen höheren Wuchsstoffgehalt als die Schattenflanke, 
unabhängig davon, ob sich die Wurzel frei krümmen kann oder in Zwangs- 
lage festgehalten wird. 

12. Isolierte, 2mm lange Wurzelspitzen können als Wuchsstoff- 
produktionszentren angesprochen werden. 

13. Beleuchtete Wurzelspitzen bilden mehr Wuchsstoff als un- 
beleuchtete. Mit der Dauer der Beleuchtung erhöht sich der Wuchsstoff- 
gehalt in den zum Auffangen des Wuchsstoffes dienenden Agarblöckchen. 

14. Blaues Licht ist im Vergleich zu andersfarbigem Licht photo- 
tropisch am wirksamsten, ergibt die größten Krümmungswerte und 
erzeugt die stärkste Auxinmehrbildung der belichteten Seite. 

15. Niedere Konzentrationen von Heteroauxin (10-° bis 10-12 Mol.) 
fördern das Wurzelwachstum von Helianthus. 

16. Bei Helianthus-Wurzeln kann durch Behandlung der Wurzel mit 
Heteroauxinlösungen nach einseitiger Belichtung positiver Phototropis- 
mus erzeugt werden oder scheinbares Ausbleiben der Reaktion. 








662 Gerhard Naundorf: Untersuchungen 


17. Es wird folgende Annahme des Wurzelphototropismus auf- 
gestellt: Das Licht bewirkt eine Auxinmehrproduktion der belichteten 
Spitzenhälfte. Je nachdem ob der Wuchstoff in der Wurzel in unter- 
oder überoptimaler Menge vorliegt, entsteht eine Wachstumsförderung 
oder Wachstumshemmung der belichteten Seite, d. h. negativer oder 
positiver Phototropismus. Für die Wurzel von Helianthus annuus gilt 
der erstgenannte Fall. 


Zum Schluß dieser Arbeit spreche ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn 
Professor Dr. P. METZNER, meinen herzlichsten Dank aus für die Anregung zur 
Bearbeitung dieses Themas und für seine Hilfe in Rat und Tat. 

Ferner danke ich meinem Bruder PAUL NAUNDORF für seine Arbeit an der Kon- 
struktion der Wurzelteilvorrichtung. Die Arbeit wurde im Botanischen Institut 
der Ernst Moritz Arndt-Universität Greifswald ausgeführt. 
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VERSUCHE ÜBER DEN EINFLUSS 
VON WUCHSSTOFF AUF WACHSTUM UND ENTWICKLUNG 
VON CALYPOGEIA TRICHOMANES. 


Von 
Hans v. Witscu 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Januar 1940.) 


Die vorliegenden Untersuchungen stellen den ersten Teil von Ver- 
suchen dar, die Aufklärung darüber bringen sollten, wieweit die Wuchs- 
stoffe der höheren Pflanzen auch bei niederen Formen vertreten sind. 
und vor allem auch, ob und in welcher Weise deren Wachstum und Ent- 
wicklung durch Zusatz von Wuchshormonen beeinflußt werden können. 
Da die Fortführung dieser Untersuchungen vorerst nicht möglich ist, 
sollen die bereits abgeschlossen vorliegenden Ergebnisse der Versuche 
mit dem Lebermoos Calypogeia trichomanes im folgenden mitgeteilt 
werden. 

Im Gegensatz zu den höheren Pflanzen wissen wir bei niederen recht 
wenig über das Vorhandensein von Wuchsstoff. van DER Weis (1933) 
fand bei der Alge Valonia macrophysa Wuchsstoff, OvERBECK (1934) 
konnte in den Seten von Pellia epiphylla keinen nachweisen, er ver- 
fügte allerdings damals noch nicht über die modernen Extraktions- und 
Nachweismethoden. Von nichtgrünen Pflanzen wurde bei Bakterien und 
in den Myzelien mancher Pilze ein ziemlich hoher Gehalt an Hetero- 
auxin festgestellt, doch ist dieser bei den höheren Pflanzen hochwirksame 
Stoff ohne erkennbaren Einfluß auf das Wachstum der betreffenden 
Pilze, so daß er hier nicht als Wuchsstoff, sondern wohl als ein Neben- 
produkt des Stoffwechsels angesehen werden muß. Unter diesen Um- 
ständen erschien es mir von Interesse, die entwicklungsphysiologische 
Bedeutung des Wuchsstoffes auch einmal für Pflanzen zu untersuchen, 
die tieferen Regionen des Systems angehören. Als günstige Objekte 
erwiesen sich hierbei die Brutknospen mancher folioser Jungermanniaceen ; 
einmal lassen sie sich leicht unter weitgehend konstanten und gut ver- 
gleichbaren Bedingungen in größerer Menge auf engem Raum kultivieren, 
und dann hat man es infolge ihrer rein vegetativen und massenweisen 
Entstehung leicht, einheitliches Saatmaterial für die einzelnen Versuche 
zu bekommen. 

Methodisches. 

Das Material stammt aus den teilweise recht üppigen und fast artreinen 

Beständen, wie sie an feuchten und schattigen Stellen in der näheren 
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Umgebung Marburgs ôfters anzutreffen sind. Der Untergrund ist fast 
stets ziemlich roher Buntsandstein. Gute Rasenstücke wurden einge- 
sammelt und in der feuchten Kammer an einem Nordfenster aufgestellt. 
Zur Aussaat wurden die bei vielen Pflanzen die ganze obere Stengel- 
region als grünes Pulver bedeckenden Brutknospen mit einem trockenen 
Pinsel abgetupft und auf Agar abgestrichen. Hierfür wurde stets 2 %iger 
gewässerter Agar verwendet, der nach der Vorschrift von A. MEYER auBer 
den verschiedenen Hormonzusätzen auf den Liter je 1 g KH,PO, und 
NH,NO,, 0,3 g MgSO,, je 0,1 g CaCl, und NaCl, und 0,01 g FeCl, enthielt. 
Dieser Agar reagierte schwach sauer und erwies sich als sehr brauchbar. 
Die Kulturen waren in kleinen Petri-Schalen von 7cm Durchmesser und 
2cm Höhe untergebracht, standen an einem SW-Fenster hinter einer 
Mattscheibe und wurden bei länger dauerndem Sonnenschein außerdem 
noch durch Pauspapier schattiert. Einige Vorversuche wurden im Sommer, 
die Hauptversuche im Herbst und Spätherbst des Jahres 1938 ausgeführt. 


Versuche. 
Die Entwicklung der Brutknospen. 

In Vorversuchen wurde zuerst die geeignetste Reaktion des Nähr- 
bodens festgestellt. Der oben angegebene Agar hatte eine Wasserstoff- 
ionenkonzentration von 6—6,5. Durch Zusatz von Soda wurde bei 
einigen Kulturen. der Nährboden neutralisiert, bei weiteren schwach 
alkalisch (px 7,5) gemacht. Auf dem sauren Agar setzte bald kräftige 
Entwicklung ein, der neutrale war wesentlich ungünstiger, und bei 
alkalischer Reaktion blieb die Keimung der Brutknospen ganz aus. 
Zum mindesten für die ersten Entwicklungsstadien ist also schwach saure 
Reaktion unbedingt nötig, für ältere Kulturen gilt dies nicht mehr so streng, 
dann ist auch bei schwach basischer Reaktion noch Wachstum möglich. 

Vor Beschreibung der eigentlichen Versuche sei noch kurz die Ent- 
wicklung der Brutknospen zu den beblätterten Stämmchen an Hand 
einiger Zeichnungen geschildert, um bei den späteren Versuchen auf 
diese Entwicklungsstadien hinweisen zu können. Die Brutknospen ent- 
stehen (zum Teil nach Bucu, 1911) am Rande ziemlich junger Blättchen 
durch papillenartige Vorwölbung einzelner Randzellen. Nach einiger Zeit 
wird diese Vorwölbung durch eine Querwand abgetrennt und bildet 
selbst wieder neue Papillen, so daß Bilder entstehen, die an sprossende 
Hefe erinnern. So bilden sich bald dichte Büschel meist verzweigter 
Zellfäden, die aus Brutknospenmutterzellen bestehen. Diese wachsen 
bis zu einer gewissen Größe heran und differenzieren sich, an den Faden- 
enden beginnend, zu den reifen Brutknospen, die bei Calypogeia dünn- 
wandig sind und kurz vor der Reife durch eine Querwand in 2 Zellen 
geteilt werden (Abb. 1). Zuerst lösen sich die endständigen Brutkörnchen 
ab, dann die folgenden usw. Es wird angegeben, daß die Brutknospen 

43* 











666 Hans v. Witsch: Versuche über den Einflu8 von Wuchsstoff 


mancher Formen vom Winde verbreitet werden. Damit stimmt gut 

überein, daB die hier geschilderte Form sehr schwer benetzbare Wände 

besitzt und im Gegensatz zu den Brutknospen von beispielsweise Diplo- 

8. auch dünne und vor allem glatte Wände aufweist. Auch die 

Bildung an im Gegensatz zu den übrigen 

plagiotropen Stämmchen aufrecht vom 

Le C& Substrate abstehenden Stengeln spricht 

in diesem Sinne. Die Zellen enthalten 

© 1. Reife Abb. 1 2. nen zahlreiche kleine C'hloroplasten und stets 

| — were, auch einige der für die Jungermanniaceen 
220mai. Vergr. 220mal.  charakteristischen Elaioplasten. 

Werden reife Brutkérnchen auf ge- 

eigneten Agar ausgesät, so schwellen sie nach einigen Tagen durch 

Wasseraufnahme etwas an, nach 3 Wochen sind durch Teilung regellose 

Zellhaufen entstanden (Abb. 2), die sich bald durch Rhizoiden im 

Substrat verankern (Abb. 3). Nach weiteren 

3—4 Wochen sind auf diese Weise etwa 20- 

zellige Zellhaufen entstanden, die zahlreiche, 

meist recht lange Rhizoiden in den Agar ge- 

sandt haben. Jetzt differenzieren sich an 

mehreren Stellen dieser Zellhaufen 3seitige 

Abb. 3. Rhizoidenbildung. Scheitelzellen (S in Abb. 4), indem einzelne 

Vergr, 230 mal. Randzellen durch drei schräg einschneidende 

Wände entsprechend aufgeteilt werden. In 

diesen Scheiteln beginnt lebhaftes Teilungswachstum, und es wachsen 

rasch die beblätterten plagiotrop gerichteten Moosstämmchen mit ihren 

großen Dorsal- und in diesem Falle kleinen Ventralblättchen heran. In 

Abb. 5 ist eine solche 9 Wochen alte Pflanze 

in der Ansicht von der Rückseite her dar- 

gestellt. Der ursprüngliche, mit vielen Rhizoi- 

den versehene Zellhaufen, aus dem die Pflanze 

S entstand, ist noch deutlich am basalen Ende 

erkennbar. Er hatte in diesem Falle, wie 

Pace dr he on ee orne A meistens in meinen Kulturen, nur ein einziges 

(S) in den bisher undifferen- Stämmchen gebildet. Die zuerst entstandenen 

Dunkler edlen sont, Dorsalblätter sind noch klein und wenigzellig 

und stellen in diesem Falle einfache Zellfäden 

dar, manchmal sind sie an der Basis auch 2 Zellen breit. Die Ventral- 

blatter sind bei dieser Ansicht nicht zu sehen, nur stellenweise ragen 

ihre Zipfel unter dem Stämmchen hervor. Die Folgeblätter sind schon 

viel besser entwickelt, sie lassen bereits deutlich ihre oberschlächtige 

Insertion erkennen, werden in den folgenden Segmenten immer breiter 

und gehen endlich von der einzipfeligen Form in die zweizipfelige über, 

die alle gut ausgebildeten Blättchen erwachsener Pflanzen aufweisen. 
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Wuchsstoffgehalt von Calypogeia 
trichomanes. 

Um erst einmal festzustellen, 
ob in den Stengeln und Blättchen 
der Versuchspflanze Wuchsstoff 
nachzuweisen ist, wurden aus 
einem dichten, kraftig entwickel- 
ten Rasen von Calypogeia mit 
der Pinzette saubere und gesunde 
Stämmchen abgepflückt und so- 
fort in mit Essigsäure schwach 
angesäuerten 96%igen Alkohol 
gebracht. Eine Zerkleinerung er- 
schien in Hinblick auf die nur 
eine Zellenlage dicken Blättchen, 
die nur wenige Zellen starken 
Stämmchen und vor allem wegen 
der dünnen und zarten Zellwände 
nicht nötig. Die Feststellung des 
Frischgewichtes der verwendeten 
Moosmenge mißlang, da das Ab- 
zupfen so lange dauerte, daß 
inzwischen Alkohol verdunstet 
war und die Wägung unmöglich 
machte. Das Material wurde in 
40 ccm Alkohol, der mit 8 Tropfen 
1/1000 n Essigsäure versetzt wor- 
den war, am RückfluBkühler 
2 Stunden extrahiert, dann ab- 
filtriert, eingedampft und der 
Rückstand von 33 mg mit 0,55 g 
Wollfett, 2 Tropfen 1/,590 n Essig- 
säure und 0,5 ccm doppelt destil- 
liertem Wasser zur Paste ver- 
rieben. 

Die Paste wurde hierauf im 
Avena-Test geprüft (Dunkelkam- 
mer, 22°, Versuchszeit 24 Stun- 
den, Anfangslänge der verwen- 
deten Koleoptilen 2—3 cm, Gold- 
kornhafer der Pommerschen Saat- 
zuchtgesellschaft) und ergab einen 
Krümmungswinkel von 17,2° als 
Durchschnitt von 26 Messungen. 
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Abb. 5. 9 Wochen altes Pflänzchen. 
Vergr. 156mal. 
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Es lassen sich demnach erhebliche Mengen von Wuchsstoff extrahieren. 
Der Wuchsstoffgehait ist der Größenordnung nach etwa gleich dem mancher 
höheren Pflanzen. So ließen sich z. B. aus Tradescantia-Sprossen 
(v.Wirscn, 1938) Pasten ähnlicher Wirksamkeit herstellen. Die Extraktion 
von Knoten und Internodien von Tradescantia ergab z.B. bei etwa 
15 mg Rückstand, verarbeitet zu 1g Lanolinpaste, Krümmungen von 
10°, hier bei 33 mg Rückstand und 1,1 g Paste 17°. Damit war das Vor- 
kommen von Wuchsstoff bei dem Lebermoos Calypogeia trichomanes 
nachgewiesen. Nun wurde versucht, das Wachstum und die Entwicklung 
der Brutknospen durch Zusatz von Wuchsstoff zum Kultursubstrat zu 
beeinflussen. 
Kultur auf wuchsstoffhaltigem Agar. 

Am 9.8. 1938 wurde eine größere Reihe von Kulturen angesetzt und 
dem Agar Heteroauxinmengen von ly bis 10 mg je Liter zugesetzt. 
Diese Kulturen wurden bis Ende November beobachtet und sowohl das 
mikroskopische als auch makroskopische Aussehen beurteilt. Gegen 
Ende des Versuches wurden dann bei allen Kulturen auch noch genauere 
mikroskopische Messungen durchgefiihrt. Einige Schalen, in welchen 
Bakterien oder Pilze in stérender Weise entwickelt waren, wurden vor 
Beurteilung des Ergebnisses ausgeschieden. Im allgemeinen sahen die 
Kulturen jedoch sehr gesund aus und zeigten keine nennenswerte Pilz- 
oder Bakterienentwicklung. In Tabelle 1 sind die verwendeten Nähr- 
böden zusammengestellt und das Aussehen der Kulturen nach etwa 
3monatiger Versuchsdauer verzeichnet. 


Tabelle 1. Wuchsstoffgehalt des Nährbodens und allgemeine Ent- 
wicklung der Kulturen. 























Heteroauxin- Heteroauxin- 
Entwi Entwickl 
Nr. |gehalt dow Agere) Patyicttung | nr. jechalt des Aeus| ntyicklone 
1 0 +++ 5 250 y rar 
2 10 mg + 6 100 y ec 
3 5 mg ++ 7 5y Sing i aes 
4 1 mg ++ 8 ly dd de de Ba 
Zeichenerklärung : 


+ = zahlreiche Brutknospen nur wenig weiterentwickelt, ein großer 
Teil im Stadium des Zellhaufens steckengeblieben, nur wenige haben 
kleine, schlecht entwickelte Stämmchen gebildet. 
++ = alle Brutknospen mindestens bis zum Stadium des Zellhaufens 
entwickelt, viele sind zu kleinen, ziemlich schlecht entwickelten 
Stämmchen herangewachsen. 
+++ = noch zahlreichere Stämmchen wie in der letzten Klasse, auch sind 
die Dorsalblättchen besser flächig ausgebildet. 
++++ = fast alle Brutknospen zu gut ausgebildeten Pflanzen entwickelt, alle 
Blättchen bis auf die ersten flächig. 
+++++ = die Kulturen bilden dichte Rasen von kräftigen und gut entwickelten 
Stämmchen. 
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Es ergab sich, daB bei einer Wuchsstoffkonzentration bis herab zu 
100 y je Liter Agar (Tab. 1, Nr. 2—6) die Entwicklung der Brutknospen 
im Vergleich zu den Kontrollen (Tab. 1, Nr. 1) gehemmt wurde, nur die 
beiden niedersten Konzentrationen (Tab. 1, Nr. 7 und 8) von 5 und 1 y 
zeigten eine geförderte Entwicklung. Um nun nach Möglichkeit Auf- 
schluß darüber zu bekommen, welche Entwicklungsvorgänge dabei be- 
einflußt wurden, vor allem, ob sich irgendein Einfluß auf die Zellgröße 
oder die Zellenzahl der verschiedenen Pflänzchen feststellen ließ, wurden 
aus jeder Kultur 20 Stämmchen durchschnittlicher Entwicklung einer 
genaueren mikroskopischen Untersuchung unterworfen. Eine Auswahl 
der Pflänzchen wurde hierbei nur insofern getroffen, als Exemplare von 
besonders dicht besiedelten Stellen der Kulturen oder einzelstehend 
gewachsene vom Rande der Schälchen ausgeschieden wurden. Es wurde 
die Stengellänge, die Anzahl und die Entwicklungsstufe der Dorsal- 
blättchen festgestellt und die durchschnittliche Größe der Blattzellen 
gemessen. Blatt- und nicht Stammzellen wurden für diese Messungen 
verwendet, da die aus nur einer Zellschicht bestehenden Blättchen viel 
günstigere Objekte darstellten. Zur Messung der Zellgröße wurden mit 
dem Zeichenapparat die Umrisse von 20 ausgewachsenen Blättchen (bei 
500facher Vergrößerung) gezeichnet, ausplanimetriert und die gefundenen 
Werte durch die Zellenzahl des Blattes geteilt. Es wurde also nicht 
das Zellvolumen, sondern nur die Fläche der Zellen in Dorsalansicht 
der Blätter festgestellt. Die wesentlich mühsamere und ungenauere 
Bestimmung der dritten Dimension der Blattzellen wurde unterlassen, 
da sie zu wenig erfolgversprechend erschien. 

Die bei diesen Messungen gefundenen Werte sind in Tabelle 2 wieder- 
gegeben. Die Messungen wurden am 12. 11. 1938 ausgeführt, die Werte 
für die Blattfläche, die Anzahl von Zellen je Blatt und die Zellgröße 


Tabelle 2. Wuchsstoffgehalt des Nährbodens und Entwicklung von 
Stengel’ und Blättchen. 





Hetero- Anzahl Zellen a 
auxin- |Stengel-| Blatt- nn Blattfläche® je Blatt ZeligréBe* 
Nr.] gehalt länge! | zahl 3 Zellen 



































ass Agars}12.11-38)12. 1L preit 12. 11.| 98. 11.]12. 11.|28. 11.]12. 11.|28. 11. 
1 0 157,8 | 15,4 8,4 58,1 | 101,0 | 31,0 | 45,5 | 1,95 | 2,24 
2 10 mg 56,2 | 10,4 1,7 25,1 48,7 | 14,8 | 23,7 | 1,63 | 2,09 
3 5 mg 88,0 9,1 2,3 — 41,1] — 20,4 — 2,02 
4 img | 138,2 | 14,3 8,9 — 38,81 — 25,5 — 1,51 
5 | 250y 100,3 | 14,7 8,9 — 77,01 — 33,8 oa 2,25 
6 | 100 y 104,9 | 14,4 9,3 48,9 | 52,01 24,1 | 25,0 | 1,93 | 2,11 
7 5y 168,3 | 18,2 | 16,4 — [101,81 — 51,6 — 2,02 
8 ly 224,9 | 20,7 14,0 80,0 91,5 | 40,9 | 44,6 | 1,95 | 2,08 





1 Angaben in Teilstrichen des Mikrometerokulars, ein Teilstrich = 20,5 u. 
2 Angaben in Quadr timetern, gemessen an Zeichnungen in 500facher 


Vergrößerung. 
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wurden am 28. 11. nochmals ausführlicher bestimmt. Darauf wird weiter 
unten noch zurückzukommen sein. Die mikroskopischen Einzelbeobach- 
tungen bestätigen durchaus die Ergebnisse, die der in Tabelle 1 wieder- 

gegebene Allgemeineindruck der Kulturen gebracht hatte. Die Stengel- 
länge der Kontrollen (Tab.2, Nr. 1) wird nur von den Kulturen mit 
einem Heteroauxingehalt von 5 und 1 y je Liter (Tab. 2, Nr.7 und 8) 
übertroffen, die Blattzahl je Stämmchen — unter Blattzahl wird hier 
und im folgenden stets nur die Anzahl der Dorsalblättchen verstanden — 
verhält sich gleich, nur ist sie außer bei den beiden höchsten Hetero- 
auxinkonzentrationen gleich der der Kontrollen, nicht wie die Stengel- 
länge wesentlich niedriger. Noch deutlicher wird sie, wenn nicht alle 
Blättchen gezählt werden, sondern nur die besser entwickelten, in diesem 
Falle solche, deren Basis mindestens 4 Zellen breit war. Hier kommt der 
starke entwicklungshemmende Einfluß der beiden stärksten wie auch die 
Förderung der zwei schwächsten Hormonkonzentrationen noch wesent- 
lich deutlicher zum Ausdruck, einem Kontrollwert von 8,4 stehen ein 
Minimum von 1,7 und ein Maximum von 16,4 gegenüber. In Verbindung 
mit der Blattzahl läßt sich auch die Stämmchenlänge noch genauer 
beurteilen. Die Veränderung der Stengellänge wäre auf zweierlei Art 
denkbar, es könnte die Zahl der Zellen verändert sein oder ihre 
Länge. Da die Blättchen in strengem Zusammenhang mit den von 
der Scheitelzelle abgegliederten Segmenten entstehen, jedes Segment 
bildet an seinem Vorderrande ein Blättchen, gibt die Anzahl der Blättchen 
gleichzeitig auch die Anzahl von Segmenten und damit die Anzahl der 
Teilungen in der Scheitelzelle je Stengel an. Bei verringerter Blattzahl 
ist also auch die Teilungsintensität der Scheitelzelle verringert, bei er- 
höhter vermehrt. Durch die verschiedenen Hormonzusätze wurde also die 
Teilungsintensität der Scheitelzelle beeinflußt. 

Blattfläche, Zellenzahl je Blatt und Zellgröße wurden am 12.11. 
leider nur bei den Kontrollen, bei der stärksten, einer mittleren und der 
niedersten Hormonkonzentration bestimmt. Die Blatifläche und die 
Zellenzahl der Blätichen verhalten sich genau so wie die bereits angeführten 
Werte, sind also bei schwacher Hormongabe gejördert, bei starker gehemmt. 
Die Zellgröße war bei allen außer der 10 mg-Reihe dieselbe. 

Diese Messungen waren zu einem Zeitpunkte ausgeführt worden, als 
sich die Kulturen noch in lebhaftem Wachstum befanden. Es wurden 
daher einige Zeit später, am 28.11., nochmals Vergleichsmessungen 
durchgeführt, und zwar wurde diesmal bei allen Versuchsreihen sowohl die 
Zellgröße als auch die Blattfläche und Zellenzahl der Blätter festgestellt. 
Diese Werte sind in Tabelle 2 neben den entsprechenden Ergebnissen 
vom 12.11. angeführt. Die Blattfläche hat sich bei allen Kulturen ver- 
größert, ebenso hat die Zellenzahl wie auch die Zellgröße zugenommen. 
Die Zellgröße ist jetzt bei allen Kulturen die gleiche, ausgenommen bei 
der Reihe mit 1 mg Heteroauxin (Tab. 2, Nr. 4), deren Wert ganz aus 
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der Reihe fallt; worauf dies beruht, ist nicht mit Sicherheit zu erkennen. 
Die Blattfläche der Kontrollen hat jetzt die Werte der geförderten Kul- 
turen erreicht, entsprechend ist auch die Zellenzahl je Blatt etwa die 
gleiche. Die durch höhere Heteroauxingaben gehemmten Kulturen lassen 
diese Hemmung auch jetzt noch gut erkennen. 

Überblickt man die angeführten Ergebnisse, so zeigt sich, daß sowohl 
die hemmende Wirkung der höheren wie insbesondere die Förderung der 
niederen Konzentrationen vor allem in den jüngeren Entwicklungsstadien 
der Stämmchen deutlich hervortreten. Die Unterschiede zwischen den 
Kontrollen und den Versuchsreiher sind, soweit die Messungen am 12. 
und 28. November ausgeführt wurden, am 12.11. stärker ausgeprägt 
als Ende November. Bei der zweiten Messung hatten die Kontrollen 
die geförderten Kulturen bezüglich Blattfläche und Zellenzahl der Blätter 
bereits eingeholt, die Stengellängen und die Zahl der gebildeten Blättchen 
wurden das zweitemal leider nicht gemessen, da diese Messungen ur- 
sprünglich unter anderen Gesichtspunkten ausgeführt worden: waren. 
Die Heteroauxinzufuhr geeigneter Konzentration hatte also beschleunigend 
auf die Entwicklung gewirkt, der dadurch erzielte Vorsprung blieb aber, 
wenigstens bezüglich der Blattentwicklung, nicht auf die Dauer erhalten. Diese 
Beobachtung ist von Interesse im Zusammenhang mit all den Versuchen, 
eine Entwicklungsbeschleunigung und in Verbindung damit, eine Ertrags- 
steigerung bei höheren Pflanzen zu erzielen. Neben vielen Versuchen, 
bei denen wenigstens im Experiment eine bleibende Förderung und Ernte- 
steigerung erreicht wurde (AMLONG und NAUNDoRF, 1938 und 1939), 
erschienen auch Mitteilungen, in denen nur von vorübergehender Förderung 
berichtet wird, wie z.B. in den Untersuchungen von CHOLODNY und 
GorBovsky (1939) über den Einfluß von B-Indolyl-Essigsäure auf die 
Photosynthese, wo eine anfänglich starke Steigerung von einem beträcht- 
lichen Abfall der Leistung abgelöst wird. 

Die an jungen Calypogeia-Pflanzen erzielte Steigerung von Stengel- und 
Blattgröße wird nicht durch eine verstärkte Zellstreckung erreicht, sondern 
durch eine Vermehrung der Zellenzahl. Der größeren Stengellänge ent- 
spricht, wie weiter oben im einzelnen dargelegt wurde, eine größere Zahl 
von durch die Tätigkeit der Scheitelzelle gebildeten Segmenten, was durch 
die größere Anzahl von Blättchen bewiesen wird. Die Vermehrung der 
Blattzellen bei der Messung am 12. 11. ist aus den Angaben der Tabelle 
direkt ersichtlich. All das soll natürlich nicht heißen, daß das Hetero- 
auxin hier als Zellteilungshormon-aufgefaßt werden müßte, sondern zeigt 
nur, daß nach Hormonzusatz entsprechender Verdünnung durch eine Be- 
schleunigung der ganzen Entwicklung eine Vergrößerung der Teilungs- 
geschwindigkeit eintrat. Eine Förderung der Zellgröße konnte, wie bereits 
erwähnt, in ke nem Falle erzielt werden, eine Beeinflussung war nur in 
dem Sinne möglich, daß bei hohen, stark hemmenden Hormonkonzen- 
trationen die endgültige Zellgröße erst zu einem späteren Zeitpunkt 
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erreicht wurde (vgl. die Werte vom 12. und 28. 11. der 10 mg-Reihe in 
Tab. 2) als bei den Kontrollen und den fördernden Konzentrationen. 


Zusammenfassung. 


1. Keimung und Entwicklung der Brutknospen des Lebermooses 
Calypogeia trichomanes werden kurz geschildert. Keimung und Kultur 
gelingen leicht auf schwach saurem Mineralsalzagar. 

2. Im Thallus dieses Mooses konnten erhebliche Mengen von Wuchs- 
stoff nachgewiesen werden. 

3. Ein Zusatz von Heteroauxin hemmt die Keimung und Entwick- 
lung der Brutknospen bei Konzentrationen von 100 y und mehr je Liter 
Agar. 1 oder 5y je Liter bewirken eine deutliche Förderung. 

4. Diese Förderung macht sich besonders in jüngeren Entwicklungs- 
stadien bemerkbar. 

5. Diese anfängliche Förderung hat keine Vergrößerung der endgültigen 
Blatt- und Blattzellgröße zur Folge. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN THERMOLABILEN, 
WUCHSSTOFFOXYDIERENDEN STOFF IN PHASEOLUS- 
KEIMPFLANZEN. 


Von 
Poux Larsen. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Januar 1940.) 


I. Einleitang. 

Von mehreren Seiten wurde in den letzteren Jahren iiber Versuche 
berichtet, durch welche eine Aufhebung der Wirkung der Streckungs- 
wuchsstoffe durch lebende Pflanzenteile oder durch Pflanzenextrakte 
nachgewiesen wurde (GORTER 1932, 1936; THIMANN 1934; KORNMANN 
1935; van OVERBEEK 1935, 1936, 1938; DE Haan und GoRTER 1936; 
LaRsEN 1936; FIEDLER 1936; GORTER und Funke 1937; van RAALTE 
1937; Syre 1938; MicHENER 1938). Dabei wurde meist angenommen, 
daß diese Wirkung durch ein Oxydationsenzym zustande kommt (Tui- 
MANN, VAN OVERBEEK, FIEDLER, GORTER, SYRE), und man hat in der 
Parallelität zwischen der Fähigkeit der Pflanzenteile, Wuchsstoffe zu 
inaktivieren, und ihrem Gehalt an Peroxydase oder Katalase einen 
Anhalt für diese Ansicht sehen wollen (VAN OVERBEEK, GORTER). In 
dieser Arbeit soll nun das Vorhandensein eines wuchsstoffinaktivierenden 
Oxydationsenzyms im Preßsaft aus etiolierten Phaseolus-Keimpflanzen 
direkt nachgewiesen werden. 


II. Methodisches. 

Herstellung des Preßsaftes. Die Keimpflanzen von Phaseolus multiflorus wurden 
wie vorher in feuchtem Sägemehl im Dunkelzimmer kultiviert. Wenn die Epi- 
kotyle im Laufe etwa einer Woche eine Länge von 6—10 cm erreicht hatten, wurden 
sie für die Herstellung des Preßsaftes benutzt. Nach dem Abschneiden wurden 
sie im Mörser zerquetscht, der Saft wurde abgepreßt und nachher 15 Min. zentri- 
fugiert (2500 Umdrehungen pro Min.). 

Nur für die Fällungsversuche (S. 678) wurde ein etwas abgeändertes Verfahren 
benutzt. Die Epikotyle wurden mit ausgewaschenem Sand zerrieben und der 
Saft durch ein Tuch gepreßt. Nachher wurde entweder gar nicht oder nur 5 Min. 
zentrifugiert, da HıpBARD (1937) gezeigt hat, daß die Katalaseaktivität von Preß- 
säften aus Sojabohnenpflanzen durch Zentrifugieren etwas herabgesetzt werden 
kann. 


Herstellung der Wuchsstoffpräparate. Als Wuchsstoffquellen dienten teils reine 
B-Indolyl-Essigsäure (Horrmann-La ROCHE), teils gereinigte, ätherische Extrakte 
aus Maiskörnern. Im letzteren Fall wurden zum Beispiel 200 g frisch gemahlene 
Maiskörner (Pferdezahnmais) mit 200 ccm peroxydfreiem Äther über Nacht extra- 
hiert. Am nächsten Tag wurde der Äther abgegossen und das Mehl mit 100 ccm 
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Ather gewaschen. Die gesamte Athermenge wurde filtriert, auf etwa 30 cem ein- 
gedampft und in eiuen Scheidetrichter (Volum etwa 150 ccm) überführt. Der 
Extrakt wurde dann mit 25 ecm gesättigter Glykoselösung + 1 ccm gesättigter 
(= etwa 8%iger) Natriumbi ung geschüttelt. Diese Behandlung wurde 
zweimal wiederholt. Die vereinigten wäßrigen Fraktionen wurden, während sie 
noch alkalisch waren, mit 35 ccm Äther geschüttelt. Dies geschah, um die nicht 
sauren, ätherlöslichen Stoffe zu entfernen, unter denen sich auch ein wachstums- 
hemmender Stoff findet (Larsen 1939). 
Der Wuchsstoff ist jetzt in der alkalischen 
Lösung vorhanden. Diese wurde mit 
4,5 ccm einer 10%igen Weinsäurelösung 
angesäuert und 3mal mit je 35 ccm Äther 
ausgeschüttelt. Der Äther wurde in einem 
Becher bis auf etwa 1 cem eingedampft 
und der Rest mit Chloroform auf ein be- 
stimmtes Volum verdünnt. Auf diese 
Weise kann man Wuchsstoffmengen von 
10—20 WAE pro Kilogramm Mais prä- 
parieren, das heißt, der Wuchsstoff aus 
einem Maiskorn (Gewicht etwa 0,3 g), 
in 0,5ccm 11/,%igem Agar verteilt, gibt 
einen d-Wert von ungefähr 1. 


Die Wuchsstoffbestimmungen wurden 
wie früher nach BoysEN-JENSEN 1935 
ausgeführt, nur wurde Siegeshafer statt 
Gul Näsgaard benutzt. Die Haferpflanzen 
wurden in Erde kultiviert, deren Feuch- 
tigkeit auf 25—-26% des Trockengewichts 
reguliert worden war. Pro Test werden 
im allgemeinen 8—12 Avena-Pflanzen 
Biche Me pe mei songes pool verwendet. Die Krümmungsgröße wird in 
m en ng are perd d ausgedrückt, d. h. durch die Längen- 
block und Koleoptilstumpf. Ordinate: differenz in Millimetern zwischen der kon- 
eg d, in TR de vexen und konkaven Seite des gekrümm- 
Normalwertes. bszisse: Konzentration ; i 
he 0.00) Belotire ten Teils der Koleoptile. 





Krümmung in Pros. des Normalwertes 





Agarkonzentration 


Kontaktflache 1 (Agarblock 1 mm dick). Zwei Punkte der Methode wurden 
b (x x) Relative Kontaktflache 0,7 näher untersucht, nämlich die Bedeutung 
(Agertteck 0,7 mm dick). der Agarkonzentration und der Größe der 


Kontaktfläche zwischen dem Agarblock 
und dem Koleoptilstumpf für die Krümmungsgröße. Die Größe der Kontakt- 
fläche wird von der Dicke der benutzten Agarplatte bestimmt. Gewöhnlich werden 
aus 1 mm dicken Agarplatten Blöcke gestanzt, die 2 X2 x 1 mm groß sind. Die 
schmale Seite eines solchen Blocks wird in Kontakt mit der breiteren Seite der 
dekapitierten Koleoptile gebracht. Wenn die benutzten Blöcke aus dünneren 
Agarplatten hergestellt werden, wird die Kontaktfläche und damit auch die 
Krümmungsgröße vermindert, wie aus einem Vergleich der Kurven a und b in 
Abb. 1 ersichtlich. Ferner geht aus Abb. 1 hervor, daß die Krümmungsgröße mit 
steigender Agarkonzentration abnimmt. Man muß also sowohl die Agarkonzen- 
tration wie die Dicke der Agarplatte genau konstant halten. Zu entsprechenden 
ürgebnissen bezüglich der Agarkonzentration kamen pu Buy (1931) sowie Tui- 
MANN und SCHNEIDER (1938). 
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III. Der Zeitfaktor bei der Inaktivierung der Wuchsstoffe. 


Wenn der wuchsstoffinaktivierende Stoff ein Enzym ist, darf die In- 
aktivierung nicht momentan geschehen, sondern es muB einen Zeit- 
faktor dafür geben. In den Arbeiten von Gorter (1936) und GoRTER 
und Funke (1937) wurden Gewebezylinderchen auf wuchsstoffhaltige 
Agarscheiben gestellt und die Agarscheiben nach verschiedenen Zeiten 
analysiert. Dabei wurde eine stetige Abnahme des Wuchsstoffgehaltes 
gefunden. Diese stetige Abnahme braucht jedoch nicht ein Ausdruck 
fiir eine Zeitabhangigkeit der Inaktivierung selbst zu sein, kann vielmehr 
nur ein Ausdruck dafür sein, daB der Wuchsstoff allmählich aus der Agar- 
scheibe diffundiert und zum inaktivierenden Stoff gelangt. — FIEDLER 
extrahierte Wurzeln von Vicia Faba zu verschiedenen Zeiten nach dem 
Abschneiden und konnte dabei eine allmähliche Abnahme des Wuchs- 
stoffgehaltes feststellen. Auch in diesem Fall könnte ein Diffusions- 
vorgang die einzige Ursache für den allmählichen Verlauf der Abnahme 
sein, denn es wurde angenommen, daß der Wuchsstoff nach der Schnitt- 
fläche diffundierte und dort zerstört wurde. — In den jetzt zu beschrei- 
benden Versuchen wurde die Möglichkeit eines zeitabhängigen Diffusions- 
vorganges dadurch ausgeschaltet, daß der Wuchsstoff mit dem wuchs- 
stoffinaktivierenden Stoff gemischt wurde. 


‘a) Inaktivierung von Maiswuchsstoff. 

Eine passende Menge einer gereinigten ätherischen Lösung von Wuchsstoff, 
der aus zermahlenen Maiskörnern extrahiert worden war, wurde in einem Reagens- 
glas abgedampft. Dem Rückstand wurde eine genügende Wassermenge zugegeben 
(in der Regel etwa 2 cem). Während 5—10 Min. wurde der Inhalt des Glases mit 
einem Glasstab verrührt. Dann wurde der größte Teil der Flüssigkeitsmenge (zum 
Beispiel 1,5 ccm) durch ein wenig Baumwolle in eine Pipette aufgesogen und da- 
durch filtriert. Das Filtrat wurde mit dem gleichen Volum frischen Phaseolus- 
PreBsaftes in einem Reagensglas (11X2cm) gemischt. Das Reagensglas wurde 
geschlossen und langsam auf dem Klinostaten rotiert. Zu verschiedenen Zeiten 
wurden Proben für Wuchsstoffbesti gen entnommen. 

In einigen Fällen wurde die Reaktion durch Kochen zum Aufhören gebracht, 
was gelingt, weil der wuchsstoffinaktivierende Stoff thermolabil ist (Larsen 1936; 
siehe auch später S. 678). Dies geschah in folgender Weise. Aus dem Reaktions- 
gemisch wurde 1 cem entnommen und in ein enges, dünnwandiges Reagensglas 
gebracht. Das Reagensglas wurde 15 Min. in siedendem Wasser gehalten und dann 
abgekühlt. Die klare Flüssigkeit wurde durch Aufsaugen in eine Pipette durch 
Baumwolle von den ausgefällten Proteinstoffen getrennt. 0,5ccm des Filtrats 
wurden mit 0,5 ccm Wasser und 1 ccm heißer, 3%iger Agarlösung versetzt. Aus 
diesem Gemisch wurden 0,9 ccm auf eine 10 gem große Glasplatte gegossen. Hier- 
durch erhielt man eine Agarplatte, die in der Mitte 1 mm dick war. Aus der Platte 
wurden Blöckchen 2X2x1 mm geschnitten, die zwecks Ermittelung des d-Wertes 
einseitig auf dekapitierte Avena-Koleoptilen gesetzt wurden. Die Versuchsdauer 
wurde vom Zeitpunkt des Mischens bis zum Beginn des Kochens gerechnet. Die 
gefundenen Wuchsstoffmengen wurden in Prozenten der Menge ausgedrückt, die 
in einer sofort nach dem Mischen gekochten Probe bestimmt wurde. 
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In anderen Fällen wurde das Kochen vermieden. Dann wurden nur 0,5 ccm 
des Reaktionsgemisches entnommen, die mit 0,5 ¢cm Wasser und 1 com etwa 65° 
ne re et u ee In diesem Fall 
wurdert die gefundenen Wuchsstoffmengen in Prozenten des Gehaltes einer Probe 
berechnet,. die so bald wie möglich (etwa 18 Min.) nach dem Mischen auf Avena- 
Testpflanzen gesetzt wurde. Die Versuchsdauer wurde von diesem Zeitpunkt 
EBENE gt oi 0 tr 


Die gemessenen d-Werte wurden in WAE umgerechnet, und zwar nach einer 
„‚Wirkungskurve‘‘ (s. Boysen JENSEN 1937) die nach Versuchen mit Mischungen 
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Abb. 2. Versuche mit Mischungen von Maiswuchsstoff und Phaseolus-Preßsaft. Ordinate: 

Die gefundene Wuchsstoffmenge, in Prozenten der Anfangsmenge ausgedrückt. Abszisse: 

Versuchsdauer in Stunden. OO Frischer Preßsaft + Wuchsstoff. Die Mischung nicht 

gekocht. x x Frischer Preßsaft + Wuchsstoff. Das Kochen der Mischung wurde zu 

der auf der Abszisse angegebenen Zeit begonnen. DO] Gekochter Preßsaft + Wuchsstoff. 

sss Der Wuchsstoffgehalt liegt unterhalb der Grenze der Methode (d gleich Null gefunden). 
Es wurde aber mit dem Höchstwert gerechnet. 


von gekochtem Preßsaft, Agar und verschiedenen Wuchsstoffmengen konstruiert 
worden war. 1 WAE ist das doppelte der Wuchsstoffmenge, die in 50 com Wasser 
+ 50 cem 3%igem Agar gelöst einen d-Wert von 0,5 hervorbringen kann, wenn 
Würfelchen von 2x2x1 mm, die aus der Agarmischung ausgeschnitten wurden, 
einseitig auf geköpfte Avena-Koleoptilen gesetzt werden (Boyszen JENSEN 1939). 

.Die Ergebnisse sind in der Abb. 2 graphisch dargestellt. Man sieht, 
daß die- Inaktivierung von Maiswuchsstoff durch den Preßsaft nicht 
momentan geschieht, sondern sehr allmählich fortschreitet. 


b) Inaktivierung von B-Indolyl-Essigsäure. 


Es wurden jeden Tag 5 mg reine B-Indolyl-Essigsäure in 5 ccm peroxydfreiem 
Äther gelöst. Durch Verdünnung dieser Lösung mit destilliertem Wasser wurde eine 
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Lösung hergestellt, die 70 y pro 100 cem enthielt. In einem Reagensglas (11 x 2 cm) 
wurden gleiche Teile dieser Lösung und frischen Phaseolus-Preßsaftes gemischt. 
Das Gemisch enthielt somit 35’ B-Indolyl-Essigsäure und 50 ccm Preßsaft pro 
100 ccm. Das Reagensglas wurde wie vorher auf dem Klinostaten rotiert, und zu 
verschiedenen Zeiten wurden Proben für Wuchsstoffbesti gen entnommen. 
Das Verfahren war von diesem 
Punkte ab genau wie beim Arbeiten 
mit Maiswuchsstoff. Die gemessenen 
d-Werte wurden nach einer experi- 
mentell hergestellten „Wirkungs- 
kurve“ in y ß-Indolyl - Essigsäure 
pro 100 cem umgerechnet. Die 
Berechnung der Ergebnisse (Abb. 3) 
geschah auch wie beim Maiswuchs- 
stoff. 


Aus der Abb. 3 geht hervor, 
daß auch die ß-Indolyl-Essig- 
säure durch den Preßsaft inak- 
tiviert wird, und ferner, daß 
die Inaktivierung nicht momen- 
tan geschieht. 








c) Vergleich der Inaktivierungs-  v Se 
geschwindigkeiten 5 von Mais- Abb. 3. Versuche mit Mischungen von ß-Indolyl- 
wuchsstoff und B- Indolyl- Essigsäure und Phaseolus-PreBsaft. Ordinate: 
Essigsä Die gefundene Wuchsstoffmenge, in Prozenten 

ssıgsaure. der Anfangsmenge ausgedrückt. Abszisse: Ver- 


. : suchsdauer in Stunden. xx Frischer Preßsaft 
Vergleicht man die Abb. 2 , Wuchsstoft. Die Mischung nicht gekocht. 
und 3, so sieht man, daß bei xx Frischer Preßsaft + Wuchsstoff. Das 


2 : A Kochen der Mischung wurde zu der auf der 
der physiologisch gleichen An- ,pszisse à Zeit beg DD Ge- 


LES Ss 


fangskonzentration des Wuchs- kochter Preßsaft + Wuchsstoff. xx Der 
stoffes (d — ungefähr 0,7 in bei- Yer Methode (4 gleich Null gefunden). Es 
den Fallen, d. h. etwa 0,7 WAE wurde aber mit dem Höchstwert gerechnet. 
pro 100 ccm Agar oder 2,8 WAE 

pro 100 ccm Reaktionsgemisch) die Inaktivierung von ß-Indolyl-Essig- 
säure schneller vor sich geht als die Inaktivierung des Maiswuchsstoffes. — 
Auch van OVERBEEK (1936) hat die biologische Inaktivierung von ß-In- 
dolyl-Essigsäure und Auxin verglichen. Er setzte Gewebezylinderchen 
von Avena und Raphanus auf Agarscheiben, welche die betreffenden 
Wuchsstoffe enthielten. Bei diesen Versuchen wurde im Gegensatz zu 
meinen Befunden stets mehr Auxin als ß-Indolyl-Essigsäure pro Stunde 
inaktiviert. Das Verhältnis war jedoch nicht konstant. Sofern das ver- 
schiedene Verhältnis zwischen den Zerstörungsgeschwindigkeiten der 
beiden Wuchsstoffe in meinen und den Versuchen VAN OVERBEEKs nicht 
auf den verschiedenen Methoden beruht, könnte es durch die Annahme 
erklärt werden, daß man es mit zwei verschiedenen Stoffen zu tun hat, 
deren Konzentrationen nicht bei allen Pflanzen in demselben Verhältnis 
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zueinander stehen. — SYRE, der dieselbe Frage mit einer ähnlichen 
Methode wie VAN OVERBEEK untersucht hat, fand, daß Wurzeln von 
Mais und Vicia Faba (im letzteren Fall jedoch nur nach Vorbehandlung 
mit Erythrosin) zwar Auxin, nicht aber B-Indolyl-Essigsäure zu inakti- 
vieren vermögen. Er benutzte jedoch so hohe ß-Indolyl-Essigsäure- 
Konzentrationen (rund 2 y pro Kubikzentimeter), daß, selbst wenn 90% 
der Ausgangsmenge zerstört wären, der Rest noch eine maximale Krüm- 
mung im Hafertest hervorrufen könnte. Daß die Krümmung nicht ver- 
mindert wurde, braucht somit nicht zu bedeuten, daß kein Wuchsstoff 
inaktiviert wurde. 


IV. Die Thermolabilität des wuchsstoffinaktivierenden Stoffes. 


Sehr für den Enzymcharakter des wuchsstoffinaktivierenden Stoffes 
des Phaseolus-Preßsaftes spricht seine Thermolabilität, die schon früher 
(LARSEN 1936) nachgewiesen wurde. Es seien hier einige weitere Ver- 
suche über diese Eigenschaft mitgeteilt. Diese Versuche wurden gleich- 
zeitig mit den Versuchen über die Zeitabhängigkeit der Inaktivierung 
und mit derselben Methodik ausgeführt. Nur wurde gekochter Pha- 
seolus-Preßsaft statt des frischen mit Wuchsstoff gemischt. Das Kochen 
wurde wie auf S. 675 beschrieben ausgeführt. Die Ergebnisse sind in den 
Abb. 2 u. 3 eingezeichnet. Es zeigte sich, daß die Konzentration des 
Maiswuchsstoffes nach 61/, Stunden nicht verändert war, und noch nach 
23—24 Stunden wurden 90% der Anfangsmenge gefunden. Die Menge der 
B-Indolyl-Essigsäure wurde während 23 Stunden gar nicht vermindert. 
In Verbindung mit den Zeitkurven (Abb. 2 u. 3) zeigen diese Versuche, 
daß man es mit einem völlig thermolabilen Stoff zu tun hat. 


V. Fällbarkeit des wuchsstoffinaktivierenden Stoffes. 


Zur Charakterisierung des wuchsstoffinaktivierenden Stoffes würde 
es auch wichtig sein, wenn es gelänge, ihn durch Fällung des Preßsaftes 
mit Alkohol, Äther oder desgleichen in trockenem Zustand zu erhalten. 
Dies wurde daher versucht. Am besten erwies sich das folgende Ver- 
fahren. 

15 cem Preßsaft (durch die auf S. 673 beschriebene Methode hergestellt) werden 
mittels einer Pipette unter starker Umrührung in ein Gemisch von 120 ccm 96% - 
igem Alkohol und 60 ccm peroxydfreiem Äther getröpfelt. Der Niederschlag wird 
auf der Nutsche abgesogen; ehe die Mutterlauge ganz weggesogen worden ist, 
wird mit absolutem Alkohol 3mal gewaschen, wobei man dafür sorgt, daß der 
Niederschlag andauernd feucht gehalten wird. Nach der letzten Spülung wird 
der Alkohol abgesogen und das Präparat 24 Stunden im Vakuum über konzen- 
trierter H,SO, getrocknet. Das Präparat ist ganz weiß und läßt sich leicht pul- 
verisieren. 

Beispiel: Aus 40 Keimpflanzen (Frischgewicht 62 g) wurden 32 ccm Preßsaft 
hergestellt, die in 2 Portionen gefällt wurden. Der gesamte Ertrag war 198 mg 
Trockenpräparat. 1 mg entspricht somit 0,16 ccm Preßsaft. 
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Eine bestimmte Menge des Trockenpräparates wurde in 1 eem destilliertem 
Wasser gelést und entweder direkt oder (bei den Kontrollversuchen), nachdem sie 
während 15 Min. in siedendem Wasser gehalten war, mit 1 com 3% igem, 65° heißem 
Agar gemischt. Auf eine 10 gem große Glasplatte wurden 0,9 ccm des Gemisches 
gegossen. In 1 qcm der so hergestellten Agarplatte wurde eine genügende Menge 
von Maiswuchsstoff durch Tröpfeln nach Boysen Jensen (1937) überführt. Im 
übrigen war das Verfahren wie früher. Die Versuchsdauer wurde von der Beendi- 
gung des Tröpfelns bis zum Aufsetzen auf die Avena-Testpflanzen gerechnet. 


Die Ergebnisse der Versuche mit gefälltem Preßsaft sind in der Ta- 
belle 1 zusammengestellt. Man sieht, daß auch die Trockenpräparate 
die Fähigkeit besitzen, Wuchsstoff zu inaktivieren. Die Wirkung ist 
bei passender Verdünnung abhängig von der Einwirkungsdauer und der 
Konzentration des Trockenpräparates im Agar. 


Tabelle 1. Versuche mit gefälltem Phaseolus-PreBsaft. 
In jeder wagerechten Zeile hat die Kontrollagarplatte und die Platte mit 
nicht gekochtem Enzympräparat die gleiche Wuchsstoffmenge erhalten. 











= Kontrolle Nicht en 
parat Img gekochtes| Ver- Krüm- | mg Prä- | versuchs-| Krüm- | Differenz 
Nr. E e hs- t rsuchs 
praparat | dauer | MUn | procem | dauer | mung 
pro ccm Agar Std. Agar . 
14 5 21,50 0,84 5 24,50 0,00 0,84 
15 9 2,58 0,71 9 5,17 0,37 0,34 
9 23,75 0,61 10 23,42 0,00 0,61 
161 9 23,75 0,61 10 23,42 0,00 0,61 
171 9 23,75 0,61 10 24,83 0,00 0,61 
25 10 2,70 0,66 10 2,70 0,00 0,66 
10 22,35 0,49 10 22,42 0,00 0,49 
2,5 3,10 0,00 0,89 
0,83 1,25 0,32 0,57 
2,5 3,10 0,89 0,83 3,48 0,07 0,82 
0,28 1,25 0,54 0,35 
0,28 3,57 0,54 0,35 























1 Als Kontrolle wird Präparat 15 benutzt. 


VI. Die Sauerstoffabhängigkeit der Wuchsstoffinaktivierung. 


Die Sauerstoffabhängigkeit der Wuchsstoffinaktivierung durch lebende 
Pflanzenteile wurde von FIEDLER untersucht. Isolierte Vicia Faba- 
Wurzeln verminderten im Laufe von 5 Stunden ihren eigenen Wuchs- 
stoffgehalt um etwa die Hälfte. Nach Abdichten der Schnittflächen mit 
Lanolin fand aber keine Verminderung statt. Hieraus wurde geschlossen, 
daß die Zerstörung durch Oxydasen zustande kommt. — Entsprechend 
fand Syrx, daß lebende, erythrosinbehandelte Wurzeln von Vicia Faba 
in Stickstoffatmosphäre kein Auxin zerstörten. Merkwürdigerweise konnte 


Planta Bd. 30. 4 
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jetzt eine nachträgliche Sauerstoffeinwirkung nicht die Zerstérung in 
Gang setzen. 

Um die Sauerstoffabhängigkeit der durch Phaseolus-Preßsaft verur- 
sachten Wuchsstoffinaktivierung festzustellen, wurde die Inaktivierung 
von Maiswuchsstoff bei Sauerstoffmangel untersucht. 


Eine geniigend niedrige Sauerstoff wurde in einem Fresenius-Exsic- 
cator hergestellt. Auf den Boden des Exsiccators gelangte eine 5%ige \KOH- 
Lésung, der etwas Pyrogallol zugefiigt wurde. Dann wurden frisch hergestellte 
preßsaft- und wuchsstoffhaltige Agarscheiben schnell in den Exsiccator gebracht, 
dieser wurde sofort geschlossen und evakuiert. Danach wurde er mit Wasserstoff 
gefüllt und nochmals evakuiert. Schließlich wurde er aufs neue mit Wasserstoff 
gefüllt und genügend lange so belassen. — Als Kontrolle wurden gleichartige Agar- 
scheiben in einen anderen Exsiccator mit 5%iger KOH-Lösung, aber ohne Pyro- 
gallol und Wasserstoff, gebracht. Die Versuchsdauer war ungefähr 24 Stunden. 

Zwecks Sterilhaltung der Agar- 
Tabelle 2. Wirkung des Sauerstoff- scheiben wurde die Luft in den 
mangels auf die Inaktivierung von Exsiccatoren mit Ätherdampf ge- 











| Maiswuchsstoff. sättigt. Die Agarscheiben wurden 
Ver- Anfangs- Endkonzen- Z- B. folgendermaßen hergestellt: 
such konzentration} tration 0,94 com einer Lösung von Mais- 
Nr. ms é wuchsstoff wurden abgedampft 
und in 1,5ccm Pufferlésung (Citrat- 

1 | +9, 0,61 "0,00 puffer nach SÔRENSEN: 58,7 ccm 
+0) O61 ae Citrat + 41,3 com NaOH; Ver- 

2 +0, 0,74 0,00 dünnung 1:5; p,—6) gelöst. 1 com 
+ 0, 0,74 0,76 dieser Lésung (durch Baumwolle 











filtriert) wurde mit 1 ccm frischen 
Phaseolus-PreBsaft versetzt. Hierzu wurden 2ccm 65° heiBer Agar gefiigt und 
2,5 cem des Gemisches auf eine 25 gem große Glasplatte gegossen. Aus der so 
hergestellten Agarplatte wurden Scheiben von 1 gem Größe gestanzt. Die Scheiben 
wurden zu je drei aufeinander gelegt und sofort in die Exsiccatoren gebracht. 
Von den 3 Scheiben eines Stapels wurde nur die mittlere benutzt. Die zwei 
übrigen sollten diese gegen Austrocknung schützen. 
Die Ergebnisse dieser Versuche finden sich in der Tabelle 2. Es zeigt 
sich klar, daß der Sauerstoff für die Inaktivierung des Maiswuchsstoffes 
unter diesen Umständen unentbehrlich ist. 


VII. Zur Charakterisierung des inaktivierenden Stoffes. 


Es wurde von Linser (1939) auf die Möglichkeit hingewiesen, daß 
es sich in meinen Versuchen (1936) überhaupt nicht um einen besonderen, 
inaktivierenden Stoff handelt. Die gewonnenen Ergebnisse sollten dann 
dadurch erklärt werden können, daß beim Mischen von Wuchsstofflösung 
und Phaseolus-Preßsaft ein für die Krümmung überoptimaler Wuchs- 
stoffgehalt erreicht wurde, indem man für den Preßsaft eine recht hohe 
Wuchsstoffkonzentration annähme. Daß die Sache sich nicht so verhält, 
geht eigentlich schon aus den Kochversuchen (1936) hervor; denn wenn 
es sich um eine Überdosierung von Wuchsstoff handelte, müßte das Er- 
gebnis dasselbe sein, gleichgültig ob man gekochten Preßsaft mit Wuchs- 
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stoff mischt, oder ob man frischen PreBsaft benutzt und nach einiger 
Zeit die Mischung kocht. Indessen wurde nur im letzteren Fall eine 
nennenswerte Erniedrigung des d-Wertes erhalten. — Außerdem sind 
inzwischen mehrere ,, Wirkungskurven‘ mit verschiedenen Konzentra- 
tionen von gekochtem Preßsaft und Maiswuchsstoff bzw. ß-Indolyl- 
Essigsäure konstruiert worden, die zeigen, daß der d-Wert um so größer 
wird, je größer der Zusatz von Wuchsstoff zum gekochten Preßsaft ist. 
Ferner ist auch der Wuchsstoffgehalt frischen und gekochten Preßsaftes 
direkt untersucht und stets gleich Null gefunden worden. 


Man muß also durchaus mit einem wuchsstoffinaktivierenden Stoff 
rechnen. Die Vermutung, daß dieser Stoff ein Enzym ist, wird dadurch 
bestätigt, daß er thermolabil ist, daß seine Wirkung nicht momentan 
eintritt, sondern eine gewisse Zeit in Anspruch nimmt, sowie dadurch, 
daß er mit Alkohol-Äther gefällt werden kann. Aus der Notwendigkeit 
des Sauerstoffes für die Inaktivierung geht hervor, daß diese in einer 
Oxydation besteht. Man muß also den wuchsstoffinaktivierenden Stoff 
als ein Oxydationsenzym bezeichnen. 


Zusammenfassung. 


Die wuchsstoffinaktivierende Wirkung des Preßsaftes aus etiolierten 
Phaseolus-Epikotylen wird folgendermaßen gekennzeichnet: 
1. Der inaktivierende Stoff ist thermolabil und kann mit Alkohol-Äther 


gefällt werden. 

2. Die Inaktivierung geschieht nicht momentan, sondern ist von der 
Einwirkungsdauer abhängig. 

3. Die Inaktivierung von Auxin kann sich nicht ohne Sauerstoff 
vollziehen. 

Daraus wird gefolgert, daß der auxininaktivierende Stoff ein Oxy- 
dationsenzym ist. 
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EXPERIMENTE UND BEMERKUNGEN ZUR ARBEIT 
VON H. SCHANDERL: ÜBER DIE BAKTERIENSYMBIOSE 
BEI LEGUMINOSEN UND NICHTLEGUMINOSEN!. 


Von 
Erwin Burcx. 


(Eingegangen am 17. Dezember 1939.) 


Im Hinblick auf die Bedeutung der Probleme, die in der oben an- 
geführten Arbeit behandelt werden, erscheinen Experimente und Be- 
merkungen zu dieser Veröffentlichung wünschenswert. 

H. SCHANDERL kommt auf Grund seiner Untersuchungen unter 
anderem zu folgenden Schlüssen: Bakterien vom Typus des Bacterium 
radicicola finden sich nicht nur bei Papilionaceen, sondern auch bei 
anderen Familien (Compositae, Cruciferae, Caryophyllaceae usw.). Bei 
den Leguminosen ganz allgemein haben wir es mit einer totalen und bei 
den großsamigen mit einer hereditären Infektion zu tun. In den Zellen 
aller von SCHANDERL untersuchten Pflanzen finden sich symbiotische 
Bakterien. Aus Stämmen und Blättern von Sukkulenten, sowie aus 
Früchten und Knollen können zum Teil mehrere Bakterienarten zugleich 
herausgezüchtet werden. 

Die gegenteiligen Befunde der bisherigen, sehr zahlreichen Arbeiten 
führt SCHANDERL auf die Verwendung ungeeigneter Nährböden zurück. 
Ich verwendete daher von vornherein bei meinen Untersuchungen den 
von SCHANDERL (S. 417) angegebenen Bohnennährboden. 

Da die Hauptschwierigkeiten bei der experimentellen Behandlung 
vorliegender Fragen in erster Linie methodische sind, ging ich von Anfang 
an darauf aus, ein Objekt möglichst vielen Abänderungen der Behand- 
lung zu unterziehen. Als Material wählte ich eines der Hauptunter- 
suchungsobjekte SCHANDERLs, Wurzeln und Rhizome von Tussilago 
farfara. 

Zuerst ging ich daran, mikroskopisch Zupfpräparate, Hand- und 
Mikrotomschnitte auf- Bakteroiden zu untersuchen. Ich färbte mit den 
gebräuchlichen Bakterienfarbstoffen nach und ohne Fixierung, ferner 
färbte ich mit Hämatoxylin und untersuchte endlich auch ungefärbte 
Präparate. In keinem derselben fand ich Gebilde, die ich mit einiger 
Sicherheit als Bakteroiden oder gar als Bakterien hätte ansprechen 
können. Auch die von SCHANDERL beschriebenen Bakterienzooglöen 
konnte ich nie in meinem Material auffinden. 


1 Erschienen in: Die Gartenbauwi haft 18, H.3 (1939). 
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Nach diesen negativ verlaufenen morphologischen Untersuchungen 
versuchte ich die Ziichtung der Bakteriensymbionten aus T'ussilago- 
Wurzeln. Ich hielt mich dabei streng an die Angaben von ScHANDERL, 
doch versuchte ich durch Ausbau der Methode, noch immer vorhandene 
Fehlerquellen auszuschalten. 

Ich arbeitete im ausgedampften Glaskasten, dessen Luft vor und nach 
jeder Serie durch einstündiges offenes Aufstellen zweier PeTri-Schalen 
mit Bohnenagar bzw. -Gelatine auf Sterilität geprüft wurde. Auf 34 
dieser Probeplatten waren insgesamt 5 Kolonien gewachsen. 2 davon 
waren Schimmelpilze und 3 Sporenbildner. Die nach SCHANDERLS An- 
gaben (S. 414) ,,sterilisierten“ (desinfizierten) und gewässerten Wurzel- 
und Rhizomstiicke von Tussilago farfara wurden mit einer sterilen 
Schere in 5 Stücke zerschnitten und davon folgende Kulturen angelegt: 
Stück 1 wurde mit sterilem Glasstab zerquetscht und in Bohnenwasser 
geworfen, Stück 2 ebenfalls zerquetscht, aber in flüssiger Gelatineplatte 
verrührt, Stück 3 unzerkleinert in eine Gelatineplatte gebracht und end- 
lich Stück 4 zerquetscht, in sterilem Wasser aufgeschwemmt und auf 
einer erstarrten Bohnenagarplatte oberflächlich ausgestrichen. Das 
5. Stückchen diente als Reserve für den Fall, daß infolge einer Unacht- 
samkeit bei einem der eben beschriebenen Handgriffe die Kultur als von 
außen her infiziert betrachtet werden mußte. 

Auf diese Weise verarbeitete ich je 3—5 Wurzeln und das Rhizom 
jeder Pflanze. Insgesamt untersuchte ich 17 Exemplare von vier ver- 
schiedenen Standorten. Die Gesamtzahl der Bohnenwasserkulturen 
betrug 69, der Gelatineplatten 109 und der Agarausstriche 100. 

Von den 69 Bohnenwasserröhrchen zeigten innerhalb von 4 Tagen 
11 Wachstum, und zwar wurde dieses zum Teil schon nach 24 Stunden 
(bei 25° C) sichtbar. Die nähere Untersuchung ergab, daß 7 Kulturen 
von Sporenbildnern bewachsen waren, 3 eine Mischflora aufwiesen und 
nur 1 Röhrchen ein sporenloses, gramnegatives Bakterium in Reinkultur 
enthielt. Bei der weiteren Bebrütung während 14 Tagen zeigte keines 
der sterilen Röhrchen mehr ein Wachstum. Um die Möglichkeit auszu- 
schalten, daß in den steril gebliebenen Röhrchen etwa noch vorhandene 
Spuren des Desinfektionsmittels die Ursache des negativen Ausfalls seien, 
beimpfte ich nach Ablauf der 14 Tage wahllos die Hälfte der Röhrchen 
mit Bacterium coli. Sämtliche Röhrchen waren schon nach 24 Stunden 
stark getrübt. 

Die 109 gegossenen Gelatineplatten waren, abgesehen von Schimmel- 
kolonien und vereinzelten Luftkeimen (Sarcina und Sporenbildner), bis 
auf 6 Platten frei von gramnegativen, sporenlosen Bakterien. Auffallend 
war, daß nur in einer Platte die sich entwickelnden Kolonien unmittelbar 
den im Nährboden liegenden Fasern der zerquetschten Wurzel aufsaßen. 
In allen übrigen 5 Fällen waren die Wurzelstückchen selbst fast voll- 
kommen frei von Kolonien; diese befanden sich vielmehr diffus auf und 
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in der Nährbodenschicht verteilt. Dadurch fallt auch der allenfalls 
môgliche Einwand fort, die Keime seien zu sehr sauerstoffliebend und 
entwickelten sich deshalb nicht auf den im Innern des Nahrbodens liegen- 
den Wurzelresten. Die ganze Verteilung der Kolonien sprach vielmehr 
dafiir, daB es sich hierbei um von der Oberfläche der Wurzel stammende 
Keime handelt, die durch irgendeinen Zufall (Luftblaschen, Wundstelle 
u. dgl.) der abtôtenden Wirkung der Desinfektionsmittel entgangen waren. 
Noch eine Tatsache spricht stark gegen die Auffassung, daB die Keime 
aus dem Innern der Wurzel stammen: Man miiBte doch aller Voraussicht 
nach auch in den Bohnenwasserkulturen derselben Wurzel diese Keime 
finden. Folgende Tabelle zeigt, daB dies nicht der Fall ist. 

Wie man sieht, stimmte die 








Bohnenwasserkultur nur im Falle Kultur 
Nr. 78 mit dem Befunde der Ge- al Nt. Bohnenwasser a 
latineplatte iiberein! In den iib- 
rigen 101 Fallen blieben sowohl 7 BS = 
die Gelatineplatten als auch das 17 ur H 
Bohnenwasser steril. 23 - _ 

Interessant ist auch die Tat- e FIR E 

ih _ F 

sache, daß von den 6 „positiven“ 93 om 4 
Gelatinekulturen 4 mit nicht zer- 78 . " 








kleinerten Wurzeln angelegt, da- 

gegen nur die restlichen 2 Schalen mit zerquetschtem Gewebe beimpft 
worden waren. Wenn ein intrazelluläres Vorhandensein dieser Bakterien 
vorliegen würde, wäre doch gerade ein gegenteiliges Zahlenverhältnis zu 
erwarten! 

Das Ergebnis der Verimpfung von Tussilago-Material auf Agar- 
platten bestärkt ebenfalls in der Ansicht, daß alle meine eben erwähnten 
positiven Befunde nur Zufallsergebnisse seien, hervorgerufen durch den 
Wurzeln anhaftende Keime, die irgendwie der Desinfektion entgehen 
konnten. Nicht eine einzige meiner Agarplatten zeigte nämlich die 
wenigstens vereinzelt in den Bohnenwasser- und Bohnengelatinekulturen 
gefundenen gramnegativen Keime. Wenn das Gewebe tatsächlich 
Bakteriensymbionten enthielte, so würden sicher fast auf jeder Platte 
Kolonien angehen, weil doch durch die vorherige Zerreibung und Auf- 
schlemmung des Gewebes wenigstens ein Bruchteil der vorhandenen 
Keime mit dem Nährboden in Kontakt gelangen müßte. 

Trotz dieser negativen Ergebnisse wendete ich noch eine andere 
Methode an, um die Herkunft der fraglichen Bakterien aus dem Innern 
der Parenchymzellen bestätigen oder verneinen zu können. 

Unter strengster Wahrung der Sterilität wurden zarte, nur 2—5 Zell- 
lagen dicke Querschnitte von den T'ussilago-Wurzeln hergestellt und mit 
kleinen Tröpfehen Bohnengelatine auf sterile Deckgläschen geklebt. 
Durch Auflegen auf hohlgeschliffene Objektträger und Umrandung mit 
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steriler Vaseline wurden die Schnitte in einer mit Wasserdampf gesättigten 
Atmosphäre gehalien, wie die Kondenswassertrépfchen im Schliff der 
Objektträger bewiesen. 

Diese Methode erlaubte eine die Sterilität nicht gefährdende mikro- 
skopische Untersuchung sogar mit den starken Immersionssystemen. 
Mehrere Zellen, die Gebilde enthielten, welche den von SCHANDERL als 
Bakteroiden beschriebenen ähnelten, wurden mit dem Zeichenapparat 
nach ABBÉ festgehalten und mehrere Tage hindurch kontrolliert. Kein 
einziges dieser Gebilde zeigte eine Veränderung oder gar Wachstum. 
Da die Zellwand den Zutritt der Gelatine verhindern konnte, wählte 
ich für diese Dauerbeobachtungen stets Zellen, die deutlich angeschnitten 
waren. Den immer noch möglichen Einwand, es mangle den Bakterien 
in der dünnen Nährbodenmembran zwischen Zelle und Deckgläschen an 
Sauerstoff, konnte ich durch folgenden Versuch entk-äften. Ich betupfte 
4 Schnitte mit einer stark verdünnten Aufschwemmung des <"nerstoff- 
liebenden Bacterium prodigiosum und klebte sie mit der so ufizierten 
Seite’ mittels Gelatine an das Deckgläschen. In «:en 4 Präparaten war 


ein lebhaftes Wachstum der Bakterien am Rande de "hnittes, aber auch 
in der zarten Nährbodenlamelle zwischen Sch: ıd Deckglas fest- 
zustellen. : 


Neben diesen absolut negativ verlaufenen Untersuchungen an T'ussi- 
lago-Wurzelmaterial unterwarf ich eine Reihe von Gewächshauspflanzen 
(zum Teil Versuchsobjekte SCHANDERLs) der Prüfung auf Bakterien- 
gehalt durch Einsaat in Bohnenwasser: Sedum, Aeonium, Rochea, Kleinia, 
Agave, Portulacaria, Aloe, Sanseviera, Stapelia, Euphorbia splendens, 
Cereus, Gasteria. Ich desinfizierte diese Objekte äuBerlich chemisch sowie 
mechanisch durch Abbrennen. Viermal traten Sporenbildner auf, einmal 
eine Rosahefe und zweimal Schimmel. Kulturelle Untersuchungen von 
Kartoffeln und Weintrauben blieben gleichfalls erfolglos. 

AuBerdem versuchte ich, die von SCHANDERL beschriebenen Bakterien 
in den Zellen von Galium nachzuweisen. Doch auch die mikroskopische 
und kulturelle Untersuchung dieses ,,Schul- und Musterbeispiels fiir den 
Nachweis von Bakterien‘ verlief ergebnislos. Vor allem ist das sich dem 
Beobachter bietende mikroskopische Bild der beweglichen ‚Bakterien‘ 
durchaus nicht so überzeugend, wie es SCHANDERL schildert. Es handelt 
sich wohl um Plasmateilchen in Brownscher Molekularbewegung. 

Außer diesen im Gegensatz zu den Befunden: ScHANDERLs stehenden 
Ergebnissen meiner Untersuchungen scheinen mir Hinweise auf einige 
Angaben in der Literatur erwünscht. 


SCHANDERLs Meinung, die negativen Ergebnisse bezüglich des Keim- 
gehaltes gesunder Pflanzen seien auf Verwendung ungeeigneter Nähr- 
böden zurückzuführen, könnte zweifellos für viele Arbeiten zutreffen, 
z. B. für die auch von SCHANDERL zitierte Arbeit von BERTHOLD (1917). 
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Dieser Autor benutzte nämlich Fleischextraktnährböden. Bereits Jahr- 
zehnte vorher hatte aber FERNBACH (1888) neben Kalbfleischbouillon 
auch gezuckertes Rübenwasser verwendet, dessen genauere Zusammen- 
setzung leider nicht angegeben wird. (,,...et l'eau de navets sucrée, 
milieu qui, naturellement, est très légèrement acide.‘“) FERNBACH unter- 
suchte Kartoffeln, Karotten, weiBe Rüben, Zuckerrüben und Tomaten. 
Unter 555 Aussaaten waren nur 35 positiv. Dieser geringe Prozentsatz 
wird von FERNBACH auf Verunreinigung zurückgeführt, denn einmal 
fand er in seinen Kolben Kokken, dann wieder Stabchen und endlich 
Pilze. Diese strenge Scheidung in Reinkulturen ist dem Verfasser ein 
Beweis dafiir, daB die Keime nicht aus dem Innern der Pflanze, sondern 
von deren Oberfläche stammen. Er kommt wie vor ihm PASTEUR und 
andere zu der SchluBfolgerung: ,,Concluons donc que les tissus végétaux 
constituent pour les microbes un filtre parfait, et qu’ils ne peuvent étre 
envahis par eux qu'à la suite de causes tout à fait accidentelles.‘ 

Wie eingangs bemerkt wurde, meint ScHANDERL auf Grund seiner 
Untersuchungen unter anderem, daß. die Infektion der Leguminosen 
mit Bacterium radicicola eine totale, zum Teil sogar hereditäre sei. Diese 
Anschauung, die vor allem B. Frank in seinen Arbeiten vertrat, wurde 
schon von ZINSSER (1897) widerlegt. 

Das Ergebnis der eingehenden mikroskopischen Untersuchungen 
oberirdischer Teile von Leguminosen auf Bakterien faßt ZINSSER in dem 
Satz zusammen: „Nie konnte ich Bakterien in den Geweben nachweisen.‘“ 
Außerdem bewies ZINSSER auch im Vegetationsversuch, daß die ober- 
irdischen Teile der Leguminosen frei von Knöllchenbakterien sind. Er 
verrieb Stengel, Blätter und Blattstiele mit steriler Erde und säte sterili- 
sierte Samen hinein. Niemals konnte der Verfasser Knöllchenbildung an 
den Wurzeln der auswachsenden Pflanzen beobachten. Darauf führte 
er mittels steriler Kapillaren und Injektionsspritzen Knöllchenbakterien 
in die oberirdischen Organe sich entwickelnder Leguminosen ein und 
zerrieb die so infizierten Teile nach 4—6 Wochen mit steriler Erde. Die 
in solcher Erde aus sterilen Samen aufgezogenen Pflanzen wiesen schon 
nach 3 Wochen meistens Knöllchen auf. 

Auch die hereditäre Infektion der großsamigen Leguminosen mit 
Bacterium radicicola wird von ZINSSER auf Grund seiner Untersuchungen 
in Abrede gestellt. Die gegenteiligen Befunde Franks führt er mit Recht 
darauf zurück, daß dieser Autor die zur Aussaat- verwendeten Samen 
nach seiner eigenen Angabe nur oberflächlich abgewischt hat. 

Nach Abschluß meiner Untersuchungen an T'ussilago-Wurzelmaterial 
wurden mir auf meine Bitte vom Botanischen Institut der Versuchs- und 
Forschungsanstalt für Wein-, Obst- und Gartenbau in Geisenheim zwei 
Stämme der von SCHANDERL isolierten Tussilago-Wurzelbakterien zu- 
geschickt. Beide Röhrchen enthalten Reinkulturen eines ziemlich 
großen, sporenbildenden Bakteriums, das sich nach GRAM positiv 
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färben läßt. Zu einer physiologischen Identifizierung der vereinzelt in 
meinen Kulturen aufgefundenen gramnegativen Bakterien bin ich infolge 
der Einberufung zum Militärdienst nicht mehr gekommen. Nach dem 
mikroskopischen Bild, dem weißlichgrauen Aussehen der Agarkulturen 
sowie der guten Entwicklung auf Fleischwassernährböden halte ich diese 
Keime mit Vorbehalt für Bacterium tumefaciens. 


Zusammenfassung. 

In Zupfpräparaten, Hand- und Mikrotomschnitten von Wurzeln 
und Rhizomen von Tussilago farfara konnten trotz verschiedenster 
Färbung mikroskopisch keine Bakteroiden oder Bakterien nachgewiesen 
werden. 

Mit der von SCHANDERL angegebenen Methode und dem auch von 
ihm verwendeten Nährboden wurde Wurzelmaterial von T'ussilago 
farfara kulturell untersucht. Sporenlose, gramnegative Bakterien 
konnten nur ganz vereinzelt in den Kulturen gefunden werden. Sie 
müssen als Verunreinigungen von der Oberfläche der Wurzeln betrachtet 
werden. 

Die kulturelle Untersuchung verschiedener Gewächshauspflanzen 
(Sukkulenten) sowie von Kartoffeln und Weintrauben ergab negative 
Resultate. 

Bei den vereinzelt in meinen Kulturen gefundenen gramnegativen 
Bakterien scheint es sich um Bacterium tumefaciens zu handeln. Zwei 
aus Geisenheim erhaltene Kulturröhrchen der von Scz4xDErL isolierten 
Tussilago-Wurzelbakterien enthielten Reinkulturen eines grampositiven, 
sporenbildenden Stäbchens. 

Auf Grund der in vorliegender Arbeit beschriebenen Untersuchungen 
können die Befunde SCHANDERLs, wenigstens für Wurzeln und Rhizome 
von Tussilago farfara, nicht bestätigt werden. 

Zwei ältere Arbeiten wurden in Beziehung zu der Veröffentlichung 
von SUHANDERL kurz referiert. 
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(Aus der Versuchs- und Forschungsanstalt für Weinbau in Freiburg i. Br.) 


ZUR FRAGE DES VORKOMMENS 
WACHSTUMSHEMMENDER WIRKSTOFFE IN PFLANZEN. 


Eine Erwiderung. 


Von 


Karu Ripper. 
(Eingegangen am 17. Dezember 1939.) 


In einer jüngst gebrachten Veröffentlichung von V. HARTELIUS (1939) 
werden meine experimentellen Ergebnisse über die in den Samen von 
Vicia Faba enthaltenen, das Wachstum der Hefe (Saccharomyces cere- 
visiae) hemmenden Wirkstoffe in Frage gestellt. Hierzu möchte ich 
folgendes erwidern. 

Ich habe gezeigt und wiederholt darauf hingewiesen (K. RırreL, 
1936a—b, 1937 a—b, 1938a—b, 1939), daß im wäßrigen Auszug keimen- 
der Samen von Vicia Faba zunächst kein Hefewachstum erfolgt, wohl 
aber dann, wenn besagter Extrakt mit 2n HNO, gekocht und dann mit 
NaOH neutralisiert wird. Desgleichen umgekehrt nach dem Kochen 
mit 2n NaOH und Neutralisieren mit HNO,. 

Zunächst möchte ich richtigstellen, daß bei meinen Untersuchungen 
eine irrtümliche Annahme von Hefewachstum infolge sauren py-Be- 
fundes der Nährlösung nicht in Frage kommen kann, da ich letztere nach 
der Behandlung mit HNO, bzw. NaOH und vor dem Impfen mit Hefe 
auf den pp-Wert von etwa 5,5—6,0 eingestellt habe. 

HARTELIUS zieht ferner in Erwägung, daß durch das Kochen mit 
HNO, die für das Hefewachstum notwendigen Wuchshormone erst frei, 
das heißt aktiviert würden. Diese Annahme steht schon mit der gene- 
rellen Erfahrung in Widerspruch, daß wohl in allen Pflanzen bzw. Pflanzen- 
teilen die fraglichen Wuchshormone in freier, der Hefe unmittelbar 
zugängiger Form enthalten sind. In einzelnen Pflanzen sind jedoch 
Wirkstoffe zugegen, die ein Wachstum der Hefe oder auch anderer 
Pflanzen unterdrücken, so daß die vorhandenen Wuchshormone in ihrer 
Wirkung überdeckt werden. Hierüber liegen neben meinen Beobach- 
tungen bei Vicia Faba wie auch bei Pisum sativum (1. c.) Arbeiten vor von 
F. Boas (1937), G. BoRNEBUScH (1934), R. GıstL (1936), A. Köcke- 
MANN (1934, 1936), F. LarBAcH und R. Lotz (1936), P. Larsen (1939) 
und R. von VEH (1936a—c, 1937a—b). 

Was die Vicia Faba anlangt, so konnte ich zeigen, daß lediglich in 
den Kotyledonen ein hefegiftiger Stoff enthalten ist, nicht aber in der 








690 Karl Rippel: 


Samenschale und SproBanlage. Nach der Darstellung von HARTELIUS 
würden demnach die Wuchshormone von Vicia Faba nur in diesen be- 
sagten Teilen der Samen (Samenschale und SproBanlage) ungebunden 
vorhanden sein, nicht aber in den Kotyledonen. Dies ist schon aus allge- 
mein biologischen Erwägungen unwahrscheinlich; um so mehr, als ja, 
wie ich zeigte, nach einiger Keimungsdauer, wenn nämlich der Sproß 
eine Länge von etwa 0,5 cm erreicht hat, auch die Kotyledonen keinen 
hefegiftigen Inhaltsstoff mehr enthalten. Dafür zeigt sich jetzt ihr außer- 
ordentlich hoher Gehalt an Wuchshormonen. Schließlich führte ich ja 
auch den Nachweis, daß im Sproß schon frühzeitig ein weiterer Wirk- 
stoff aktiv wird, der das besagte Hefegift inaktiviert. Bringt man nämlich 
einen Extrakt vom jungen Sproß der Vicia Faba, der ja nichts mehr 
von einem hefegiftigen Stoff enthält, mit dem Extrakt aus keimenden 
Vicia-Samen zusammen, dann wird deren hefegiftiger Anteil unwirksam 
gemacht, so daß die Hefe ungehindert und reichlich wächst. Dies ge- 
schieht hier also ohne die Einwirkung von Säure. Endlich konnte ich 
zeigen, daß die reifenden Samen den besagten Wirkstoff wiederum 
einlagern. 

In analoger Weise stellte ich auch bei Pisum sativum einen Inhalts- 
stoff fest, der das Wachstum von Saccharomyces cerevisiae unterdrückt. 
Doch findet sich dieser Wirkstoff nur in der sprossenden Pflanze, nicht 
aber in den gelagerten Samen bzw. Pflanzenteilen, da er nicht trocken- 
beständig ist. Oder — und diese Frage richte ich an V. HARTELIUS — 
sollten sich hier während der Lagerzeit der Samen und grünen Pflanzen- 
teile die Wuchshormone erst bilden, in der wachsenden Pflanze aber 
nicht aktiv enthalten sein ? 
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ERWIDERUNG AUF DIE VORSTEHENDE MITTEILUNG. 


Von 


VAGN HARTELIUS 
(Kopenhagen). 


(Eingegangen am 2. Januar 1940.) 


Auf Dr. Rippets Bemerkungen habe ich zu erwidern, daß die von 
ihm benutzte Methodik (Bestimmung des Hefewachstums durch Mes- 
sung der py-Veränderung der Nährlösung) sehr ungenau sein kann, 
indem sie, wie von mir (1937) nachgewiesen, Fehler von mehr als 1000% 
veranlassen kann. Mit einer derartigen Methodik gewonnene Ergebnisse 
dürfen zweifellos nur mit Vorsicht verwendet werden. 

Indessen ist die Wirkung, die RIPPEL (1938) beim Kochen von Samen- 
extrakt mit Salpetersäure fand, so groß, daß sie nicht auf einem Fehler 
der Methodik beruhen kann. Ripret erklärt diese Wirkung durch Un- 
schädlichmachung eines hemmenden Wirkstoffes; jedoch läßt sich nach 
meiner Auffassung (1939) die Wirkung einfacher dadurch erklären, daß 
durch das Kochen gebundener Wuchsstoff frei wird. RIPPELs Versuche 
lassen indessen keine Entscheidung darüber zu, welche Erklärung die 
richtige ist. Dr. RIPPELs Bemerkung, daß nach genereller Erfahrung 
in allen Pflanzen und Pflanzenteilen Wuchsstoffe in freier, für Hefe 
unmittelbar zugänglicher Form vorkommen, erscheint mir unverständ- 
lich, da Eastcort (1928), Dacys (1938) und ich (1939) fanden, daß die 
Wuchsstoffwirkung von Thee, Weizenmehl oder Bierwürze (Malzextrakt) 
durch Hydrolyse gesteigert wird. Außerdem haben NIELSEN und Har- 
TELIUS (1938) nachgewiesen, daß B-Alanyl-Glycin unwirksam ist, ß- 
Alanin dagegen wirksam, so daß also erwiesen ist, daß Peptide durch 
Hydrolyse wirksam gemacht werden können. Das Vorkommen von 
Wuchsstoff in gebundener Form nur in den Keimblättern, aber nicht 
in der übrigen Pflanze, erscheint mir nicht unmöglich. Man ist ja z. B. 
keineswegs zu der Annahme gezwungen, daß sich in allen Pflanzen und 
Pflanzenteilen absolut der gleiche Hefewuchsstoffkomplex findet. 

Was Dr. Riprets Versuche mit Pisum sativum (1937) betrifft, so 
sind auch diese nicht so ausgeführt, daß sie eine Entscheidung der Frage 
zulassen, unter anderem deshalb, weil RIPPELs ‚Kontrollen‘ nicht Kolben 
ohne Wuchsstoffzusatz sind, sondern Kolben, die eine recht kräftige 
Wuchsstoffzufuhr, nämlich 5% verdünnte Bierwürze, erhielten. Im 
übrigen läßt es sich wohl sehr gut denken, daß der Wuchsstoff, gerade 
infolge des Pflanzenwachstums, in gebundene Form übergeführt wird. 
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Eine Vermutung, daß Dr. RIPPELs Ergebnisse auf falsche Einstellung 
des py der Lösungen zurückzuführen sind, habe ich nicht geäußert. 
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SCHLUSSBEMERKUNG ZU VORSTEHENDER ERWIDERUNG. 


Von 


Kart RIPPEL. 
(Eingegangen am 9. Januar 1940.) 


Der Vorwurf, die von mir angewandte Methodik könne Fehlerquellen 
aufweisen, hat mit meiner obigen Stellungnahme grundsätzlich nichts 
zu tun. 

Daß es sich jeweils um einen das Wachstum der Hefe hemmenden 
Wirkstoff handelt, dürfte ich oben eindeutig angegeben haben. 

Die Steigerung einer Wuchsstoffwirkung durch chemische Eingriffe 
erscheint mir in hohem Maße unbiologisch, mindestens fehlt der Nach- 
weis, daß auch in der Pflanze stoffliche Umsetzungen vor sich gehen, 
die den von V. HARTELIUS angegebenen chemischen Eingriffen gemäß 
Gerade weil die von mir verwendeten Kolben wuchsstoffreiche Bier- 
würze enthielten und dennoch nach Zusatz von Pisum-Extrakt kein Hefe- 
wachstum festgestellt werden konnte, ist der Schluß auf einen hefegiftigen 
Wirkstoff eindeutig. 

Die Annahme, daß der Wuchsstoff gerade durch das Pflanzenwachstum 
in gebundene Form übergeführt würde, erscheint mir doch sehr hypo- 
thetisch. 


(Aus dem Institut für allgemeine Botanik, Hamburg.) 


EINFLUSS DES CHLOROPHYLLS 
AUF DIE SCHLAFBEWEGUNGEN DER BOHNENBLATTER 
UND EINE ANALYSE DER BEWEGUNGEN. 


Von 
ROSE STOPPEL. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. Januar 1940.) 


Die Ansichten über die zeitliche Regulation der Schlafbewegungen 
der Bohnenblätter waren bislang durchaus nicht einheitlich. Damit ist 
verbunden, daß auch die Auffassung über das Zustandekommen der 
Bewegungen nicht einheitlich sein konnte. Die voriiegenden Unter- 
suchungen dürften die Ursache dieser unterschiedlichen Auffassung 
weitgehend klären. 

Da die bislang vertretenen Ansichten in der wissenschaftlichen 
Literatur schon mehrfach zur Sprache gebracht worden sind, soll hier 
auf sie nicht mehr als unbedingt nötig eingegangen werden. Es sei 
in dieser Hinsicht auf die Arbeiten von Bünnıne, KLEINHOONTE und 
STOPPEL verwiesen. 


Methodik. 

Wie ich schon in der Arbeit 1938 angab, arbeite ich jetzt nicht mehr 
mit eingetopften Pflanzen, sondern mit Wasserkulturen (Knopsche 
Nährlösung). Damit werden etwaige durch das Begießen herbeigeführte 
Fehler ausgeschlossen. Die Untersuchungen wurden in 2 Kellern des 
Institutes für allgemeine Botanik in Hamburg durchgeführt. Einer 
dieser Räume (Keller Nr. 4) war außerdem noch durch eine lichtdichte 
Pappwand in 2 Teilräume gespalten, deren Verbindungstür in den 
Dunkelzeiten immer offen stand, so daß der Ausgleich der ohnehin schon 
sehr unbedeutenden Temperaturdifferenzen fast ungehindert von statten 
gehen konnte. In dem hinteren dieser beiden Räume waren drei Registrier- 
apparate aufgestellt, in dem vorderen stand ein großer Thermostat, der 
nicht geheizt wurde, in dem aber die Pflanzen meist ihre erste Entwick- 
lung durchmachten. In dem Hinterraum und in dem Thermostaten 
wurden die Temperaturen dauernd mit Hilfe zweier Thermographen kon- 
trolliert. Die Temperatur in diesem Thermostaten wies zeitweise über- 
haupt keine Schwankungen mehr auf. Er wurde außerdem noch zu 
einer Reihe von Versuchen benutzt, bei denen die Pflanze bzw. das Ver- 
suchsblatt im Thermostaten untergebracht war, der zum Schreibhebel 
führende Kokkonfaden durch die — eigentlich für das Thermometer 
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bestimmte — Öffnung im Dach des Thermostaten hindurchging, so daß 
der Registrierapparat auf dem Thermostaten seinen Platz finden konnte. 

Wie auch bei den früheren Versuchen wurde mit solchen Pflanzen 
gearbeitet, die ihre Primärblätter möglichst gut entwickelt hatten. Um 
diesen Erfolg zu erzielen, wurden der Mittelsproß und etwaige Kotyle- 
donarsprosse so zeitig als möglich entfernt. Es kamen außer den be- 
wurzelten Pflanzen auch abgeschnittene Blätter zur Verwendung, die 
zu diesem Zweck in Glasréhrchen montiert wurden, die mit KNopscher 
Nährlösung beschickt waren. Um diese öfter erneuern zu können, ohne 
dabei die Kurve zu stören, wurde der Blattstiel, mit Watte umwickelt, 
in eine Klemme eingespannt, so daß das ebenfalls von einer Klemme 
gehaltene Röhrchen ohne Schwierigkeit fortgenommen und neu gefüllt 
werden konnte. 

Zum Unterschied gegen früher wurden bei diesen neueren Unter- 
suchungen nicht nur etiolierte Pflanzen verwendet, sondern auch völlig 
ergrünte. Die ersten + 14 Tage blieben die Pflanzen jedoch stets völlig 
im Dunkeln. Sollte sich Chlorophyll entwickeln, so kamen die Pflanzen 
in den Kellerraum 7, der dem bislang beschriebenen Keller Nr. 4 im Flur 
gerade gegenüber liegt. Dort war 80 cm über einem Tisch eine 4ökerzige 
Mattbirne mit Reflektor angebracht. Die Blätter erhielten dann nach 
ihrer ersten Entwicklung in dauernder Dunkelheit dauerndes Oberlicht. 
Diese Lichtbehandlung währte so lange, bis die Blätter eine dunkelgrüne 
Farbe angenommen hatten und zu einem Versuch gebraucht wurden, 
meist nach 3—5 Tagen. Bezüglich der Methode der Registrierung der 
Bewegungen und der Auswertung der Kurven verweise ich auf das in 
meinen früheren Arbeiten Gesagte. 


Versuchsergebnisse. 

Der Ausgangspunkt der Untersuchungen war gewesen, festzustellen, 

ob die Einwände BÜNNINGs gegen meine früheren Versuchsergebnisse 
irgendwie berechtigt seien. Nach seiner Meinung sollte der Einfluß einer 
einmaligen Temperaturschwankung oder zu langfristige Belichtung oder 
schließlich nur das Hantieren der Pflanze beim Aufstellen der Auslösungs- 
faktor der „endonomen Bewegungen“ gewesen sein. Da über die Er- 
gebnisse meiner diesbezüglichen ersten Versuche bereits 1938 (23) be- 
richtet wurde, seien hier nur die wichtigsten dieser Ergebnisse kurz zu- 
sammengefaßt. Früher schon hatte ich des öfteren beobachten können, 
daß ganz kurzfristige Belichtung der etiolierten Pflanzen von etwa 
1 Min. keine merkbare Reaktion auslöst. Jetzt wurde daher die Methode 
angewendet, daß der Außenfaktor, der als Fehler in Betracht kam, in 
weit stärkerem Maße auf die Pflanzen wirken mußte, als es bei denfrüheren 
Versuchen der Fall gewesen war, jedoch blieb sein Einfluß immer unter- 
halb der Schädigungsgrenze. In solchem Fall müßte man annehmen, 
daß ein vermeintlicher Fehler noch viel deutlicher in Erscheinung treten 
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würde, als durch die Reaktionen, die dem betreffenden Faktor als fehler- 
bedingend zugeschrieben worden war. Bei diesen neueren Versuchen 
wurden stets mehrere Pflanzen einer gleichartig und sonst gleichzeitig 
vorbehandelten Gruppe zu verschiedenen Tageszeiten dem Einfluß des 
zu untersuchenden Außenfaktors ausgesetzt. Dadurch hätten sich zeit- 
liche Verschiebungen der Bewegungsphasen ergeben müssen. 

Die Ergebnisse dieser ersten Versuche waren folgende: 

1. Eine tägliche einstündige Belichtung der heranwachsenden Pflanze 
mit dem farblosen Licht einer 45 Watt-Birne in einer Entfernung von 
+15 cm von den Blättern 7 Tage hindurch, täglich zu derselben Zeit — 
morgens, mittags.oder abends — hatte in keinem Fall eine entsprechende 
Verlagerung des natürlichen Dunkelrhythmus zur Folge. Dabei verstehe 
ich unter Dunkelrhythmus die bei völlig etiolierten Pflanzen auftreten- 
den Bewegungen, die dadurch charakterisiert sind, daß das Maximum 
der Senkbewegung stets in die frühen Morgenstunden fällt !. 

2. Eine Beeinflussung dieser Bewegungen fand ebensowenig statt, 
wenn die Blätter einmalig, dafür aber mehrstündig (6—8 Stunden) durch 
das Licht einer roten Osrambirne bestrahlt wurden, unmittelbar ehe sie 
an den Registrierapparat gesetzt wurden. 

3. Wenn auch schon aus diesen Versuchen hervorgeht, daß die Blätter 
keinesfalls so empfindlich gegenüber von Temperaturschwankungen 
sind, als das z. B. in den Arbeiten von BÜNNING und STERN (5 und 6) 
angegeben wird, so zeigten weitere Versuche noch, daß sie gegenüber 
Temperaturschwankungen fast völlig unempfindlich sind. Es trat weder 
eine Reaktion ein, wenn die Temperatur der Kulturflüssigkeit mit Hilfe 
einer hochtemperierten Außenflüssigkeit um 5° schnell gesteigert oder 
durch eine eisgekühlte Außenflüssigkeit um 5° herabgesetzt wurde, noch 
wenn dicht über dem Versuchsblatt eine rote Kohlenfadenbirne ein- 
geschaltet wurde, die durch schwarzen Sammet und eine schwarze Papier- 
düte völlig lichtdicht abgeschirmt war, dafür aber recht erheblich Wärme- 
strahlen aussandte. Es war allerdings zu bemerken, daß die Pflanze 
diesem Einfluß gegenüber nicht immun war, denn sofort nach dem Ein- 
schalten der Lampe wurde die bis dahin glatte Kurve durch kleine 
Sekundärschwankungen unruhig gemacht, die sofort nach dem Aus- 
schalten der Birne wieder aufhörten. In keinem Fall wurden aber die im 
übrigen normale Kurve sonstwie verändert oder gar die Extreme der 


1 Aus den Versuchen von Storrs. und TRUMPF ging hervor, daß eine 1/,stündige 
Belichtung etiolierter Blätter am Abend imstande ist, die Phasen der tagesrhythmi- 
schen Bewegungen zu verschieben, was jedoch bei den damaligen Versuchen nicht 
geschah, wenn die Zeit der Belichtung in die Morgenstunden fiel. Diese Ergebnisse, 
die den oben angeführten gerade widersprechen, müssen ihre Ursache haben in den 
seinerzeit verwendeten starken Lichtintensitäten (30000 MK), und deren direktem 
Einfluß auf die Gelenke. PFEFFER zeigte ja bereits, daß dauerndes Licht die grünen 
Blätter von Phaseolus bewegungslos macht, wofern nicht die Gelenke verdunkelt 
werden. 

45* 
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tagesrhythmischen Bewegungen zeitlich verändert. Diese Erfahrung 
dürfte sich allerdings nur in einem bestimmten Temperaturintervall 

i lassen. Werden zu hohe Temperaturen angewendet, wie es 
z. B. J. WALDE (27) tat (30°), dann treten begreiflicherweise Stérungen 
auf, die aber jedenfalls schon ans Pathologische grenzen. 

So wenig eine Reaktion zu erzielen war durch absichtlich gesteigerte 
Temperaturdifferenzen, so wenig waren die normalen Dunkelkurven der 
Blatter durch vollstandige Temperaturkonstanz zu unterdriicken. Ver- 
blieb eine Pflanze nicht nur wahrend der Zeit ihrer Aufzucht im Thermo- 
staten, sondern auch während die Bewegungskurven der Blatter regi- 
striert wurden (s. Methodik), hatte also zu der Zeit ihres selbstandigen 
Wachstums nie ein Temperaturwechsel auf sie eingewirkt, so blieben 
doch die tagesrhytmischen Bewegungen mit ihren normalen Extrem- 
zeiten erhalten. 

Die Blatter reagieren also kaum merklich oder gar nicht auf Tem- 
peraturschwankungen, der Mangel solcher beeinträchtigt aber auch 
nicht die normalen tagesrhythmischen Bewegungen. 

4. Auch das Ansetzen zu verschiedenen Tageszeiten hatte in keinem 
Fall eine zeitliche Verlagerung der Phasen der Bewegung zur Folge 
gehabt. , 

Diese Versuche bestätigen somit meine früher aufgestellte Behauptung, 
daß die völlig etiolierten Bohnenblätter im Dunkeln einen Bewegungs- 
rhythmus haben, der, da er ortszeitlich gebunden ist, von einem uns 
unbekannten Faktor gesteuert werden muß. Fehler durch Licht- und 
Temperaturwirkung oder infolge des Hantierens mit der Pflanze liegen 
bei meinen früheren Versuchen nicht vor. 

Die sehr abweichenden Versuchsergebnisse von KLEINHOONTE (9, 10), 
die mit ergrünten Canavalia-Pflanzen gearbeitet hat, ließen freilich darauf 
schließen, daß möglicherweise die Bewegungen ergrünter Pflanzen anderen 
Gesetzen unterliegen. Diese Annahme wurde schon mehr zur Gewißheit 
durch die Ergebnisse von Versuchen mit Phaseolus, bei denen die Pflanzen 
mehrere Stunden hintereinander dem Einfluß weißen Lichtes ausgesetzt 
worden waren (6—8 Stunden), unmittelbar vor dem Beginn des Regi- 
strierens der Bewegungen. In diesen Fällen war es nicht mehr gleich- 
gültig, wie bei den oben erwähnten Versuchen mit mehrtägiger, aber 
täglich nur einstündiger Belichtung, ob die Belichtungszeit in die Tag- 
oder in die Nachtstunden gefallen war. Im ersten Fall nahmen die Blätter 
in der darauffolgenden Dunkelperiode am Tage ihre höchste Stellung 
(Tagstellung) ein, bei nächtlicher Vorbelichtung aber in der Nacht. 
Daraus ging der Einfluß des Lichtes also deutlich hervor. Auf der anderen 
Seite hatten aber doch die Versuche mit täglich einstündiger Belichtung 
7 Tage hindurch gezeigt, daß das Licht nicht imstande gewesen war, 
die Phasen des Dunkelrhythmus zu verlagern. Die Blätter hatten also 
trotz der 7maligen Wiederkehr des Lichtes täglich zu derselben Stunde 
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einen neuen Rhythmus nicht ,,erle:nen‘‘ können. Wie war dieser Wider- 
spruch in den Versuchsergebnissen zu deuten? Eine kurze Bemerkung 
im Versuchsprotokoll löste mir später das Rätsel. Infolge der einmaligen 
langfristigeren Belichtung waren die Blätter nicht unwesentlich ergrünt, 
während bei der 7maligen, täglich nur einstündigen Belichtung das 
jedesmal entstandene Chlorophyll in den zwischengeschobenen 23 Dunkel- 
stunden wieder völlig verschwand, so daß die Blätter am Schluß keine 
merkbare Ergrünung mehr aufwiesen. 

Sollte die Empfindlichkeit der Blätter dem Lichte gegenüber erst 
durch das Vorhandensein des Chlorophylls bedingt sein? Sollten die 
Bewegungen der ergrünten Blätter demnach ganz anderen Gesetzen 
unterliegen als die der vollkommen etiolierten Pflanzen ? Träfe diese 
Vermutung zu, so wäre damit auch eine Erklärung gefunden, nicht nur 
für die abweichenden Ergebnisse der Versuche von KLEINHOONTE (9, 10) 
mit Canavalia, sondern vielleicht auch für die unterschiedlichen Versuchs- 
ergebnisse von BÜNNING (2) und mir. BÜNNING hatte gemäß seinen An- 
gaben teilweise seine Bohnen zunächst im Licht keimen lassen, wodurch 
er kräftigere Pflanzen erzielte, freilich auch nicht mehr vollkommen 
chlorophylifreie Pflanzen. 

Die Entscheidung darüber, obdie gehegte Vermutung zu Recht besteht, 
war leicht zu erbringen. Die Pflanzen wurden nach der anfänglichen 
Entwicklung im Dunkeln in künstliches Dauerlicht gebracht, wie es im 
methodischen Teil beschrieben ist. Es wurde dabei so verfahren, daß die 
eine Hälfte der Pflanzen jeweils morgens unter das Dauerlicht kam, die 
andere Hälfte + 12 Stunden später, da es nahe lag, anzunehmen, daß der 
Augenblick der Belichtung maßgebend sein würde für die zeitliche 
Orientierung der Bewegungen in der folgenden Dunkelperiode. Zu meinem 
Erstaunen war es jedoch völlig gleichgültig, zu welcher Tageszeit die 
Lichtwirkung begonnen hatte. 

Die Ergebnisse waren aber eindeutig anders, wenn die Pflanzen zwar 
zu derselben Zeit belichtet, aber zu verschiedenen Tageszeiten wieder in 
den Dunkelraum überführt worden waren. Der Zeitpunkt der Ver- 
dunkelung legte dann auch den Zeitpunkt fest, in dem die Blätter am 
nächsten und den darauffolgenden Tagen ihre Senkbewegung wieder 
begannen. 

Wir haben hier also Reaktionsbedingungen, die prinzipiell verschieden 
sind von denen, die zu den tagesrhythmischen Bewegungen der etiolierten 
Blätter führen. Ist Chlorophyll vorhanden, so löst die letzte Verdunkelung 
fortlaufend in Abständen von + 24 Stunden von dem Zeitpunkt der 
Verdunkelung an gerechnet Senkbewegungen aus. 

Zum Unterschied von dem bei den etiolierten Blättern festgestellten 
„Dunkelrhythmus‘‘ möchte ich die an das Vorhandensein von Chloro- 
phyll gebundenen tagesrhythmischen Bewegungen als ,,Chlorophyll- 
rhythmus‘‘ bezeichnen. 
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Dieser Chlorophylirhythmus lést nun aber nicht etwa den Dunkel- 
rhythmus in seineu Funktionen ab. Verschiedenartige Versuche zeigten 
übereinstimmend, daB die Tendenz zu beiden Rhythmen gleichzeitig 
in der Pflanze besteht. Dieses ergibt sich aus folgenden Versuchen: 

Wird ein vorher ergriintes Blatt morgens ins Dunkelzimmer gebracht, 
so kann man stets die Tatsache feststellen, daß anfänglich die Phasen 
der Bewegungen tageszeitlich so gelagert sind, wie es dem Chlorophyll- 
rhythmus entsprechen würde. Aber bald fängt an, sein Einfluß nach- 
zulassen. Das Blatt schiebt das Maximum seiner Senkbewegung von 
Tag zu Tag immer mehr hinaus, bis es schließlich damit auf den Zeitpunkt 
kommt, der dem Dunkelrhythmus entsprechen würde. Es ist eindeutig 
festzustellen, daß diese Verlagerung der Kurvenextreme zusammen- 
fällt mit dem allmählichen Verschwinden des Chlorophylls. Augen- 
scheinlich ist es nur eine gewisse Kraftfrage zwischen den beiden Rhyth- 
men, welchem von beiden das Blatt mit seinen Bewegungen folgt. 

Aber nicht immer, sogar in den selteneren Fällen, läuft dieser Kampf 
der beiden Rhythmen so ohne nachhaltigen Schaden für das Blatt ab. 
In den anderen Fällen, gelingt das allmähliche Verschieben der Kulmi- 
nationspunkte nicht, dann spielen sich zwei gegeneinander gerichtete 
Reaktionvorgänge im Blatt ab, das diesem Dualismus nicht gewachsen 
ist und dem Kampf durch ein schnelles Einrollen der Spreite ein Ende 
macht. Es ist für weitere Versuche aus technischen Gründen dann un- 
brauchbar, das Gelenk freilich setzt auch nach dem Einrollen der Spreite 
seine Bewegung fort, die sich in der “aeons aber nicht mehr klar analy- 
sieren läßt (25, S. 13 u. f.). 

Aber noch auf eine andere Weise läßt sich feststellen, daß der Dunkel- 
rhythmus neben dem Chlorophylirhythmus in der ergrünten Pflanze 
fortbesteht. Verdunkelt man nämlich das eine der beiden Blätter mit 
Hilfe einer schwarzen Papiertüte, ehe die ganze Pflanze in das Dauerlicht 
kommt (b-Blatt), und stellt nach dem Ergrünen des zweiten Blattes 
hernach die ganze Pflanze am Morgen in den Dunkelraum, so wird das 
etiolierte b-Blatt nach den Gesetzen des Dunkelrhythmus sich bewegen, 
das ergrünte a-Blatt zunächst nach den Forderungen des Chlorophyll- 
rhythmus. Dieser verliert jedoch sehr bald seine Kraft, und das er- 
grünte Blatt verlagert seine Kurvenextreme nach wenigen Tagen so, 
daß die Bewegungen beider Blätter wieder synchron verlaufen (Abb. 1). 

Mit Hilfe einer Versuchsanstellung, die der soeben erwähnten ent- 
spricht, läßt sich auch zeigen, daß zwei verschiedene Chlorophylirhythmen 
gleichzeitig in ein und derselben Pflanze sich auswirken können (Abb. 2). 
Wird das eine der beiden ergrünten Blätter mit Hilfe der schwarzen 
Papiertüte + 12 Stunden vor der ganzen Pflanze verdunkelt, so werden 
hernach die beiden Blätter im entgegengesetzten Rhythmus zunächst 
ihre Bewegungen ausführen. Das geht freilich nur in den ersten Tagen. 
Sehr bald schon zeigt dasjenige Blatt, das morgens verdunkelt wurde, 
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wieder die Neigung, seine Bewegungen täglich etwas zu verzögern, so 
daß nach einigen Tagen die Bewegungen beider Blätter wieder synchron 
verlaufen. Bei diesem Versuch muß immer dasjenige Blatt nachgeben, 
dessen Verdunkelungszeit zu Bewegungen führt, die dem Dunkelrhythmus 
zuwiderlaufen, ganz gleichgültig, ob dieses Blatt als erstes verdunkelt 
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Abb. 1. Kurven 212 a u.b. Zwei Blätter einer Pflanze. Kurven gleichzeitig aufgenommen. 

Das b-Blatt am 30. 12. mit Hilfe einer schwarzen Papiertüte verdunkelt. Dann die ganze 

Pflanze bis zum 4.1. 11 Uhr ins Dauerlicht, hierauf sogleich an den Registrierapparat in 
der Dunkelkammer gesetzt. 


Für alle Kurven gültig: 12 Uhr mittags durch das Datum bezeichnet. Tiefste Schlafstellung 
bei den Höchstwerten der Kurven. 


wurde oder erst mit der ganzen Pflanze. Auch aus diesem Ergebnis geht 
klar hervor, daß der Dunkelrhythmus dauernd in der Pflanze das Be- 
streben hat, sich geltend zu machen, und nicht etwa durch den Chloro- 
phylirhythmus nur abgelöst wird. 








Abb. 2. Kurven 206» u.b. Kurven zweier Blätter einer ergrünten Phaseolus-Pflanze 

gleichzeitig aufgenommen. Das a-Blatt am 10. 10. 8'° Uhr durch schwarze Papiertüte 

verdunkelt, die ganze Pflanze am 10.10. 20 Uhr dunkel gestellt, am 11.10. 15 Uhr an 
dem Registrierapparat angebracht. Das b-Blatt rollt sich am 15. 10. ein. 


Es lag nun weiterhin nahe, die Frage aufzuwerfen, ob der Chlorophyll- 
rhythmus festgelegt ist durch das Vorhandensein von Chlorophyll an 
einer bestimmten Stelle des Blattes, etwa der Spreite oder dem Gelenk, 
oder ob seine Wirkungskraft einzig eine Quantitätsfrage ist. Die Antwort 
hierauf versuchte ich in der Weise zu bekommen, daß ich entweder die 
Spreite mit Hilfe der schwarzen Papiertüte verdunkelte und das 
Gelenk ergrünen ließ, oder indem ich das Gelenk mit Hilfe von schwarzer 
Watte und einem darüber gewickelten Stanniolstreifen vor dem Licht- 
einfluß schützte und nur die Spreite ergrünen ließ. Die Ergebnisse dieser 
Versuche waren nicht so eindeutig, daß ich daraufhin einen endgültigen 
Entscheid fällen möchte. Anscheinend jedoch besteht keine bestimmte 
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Perceptionszone für den Chlorophyllrhythmus, sondern nur die Menge 
des gebildeten Chlorophylls ist ausschlaggebend dafür, ob überhaupt 
bzw. in welchem Grade dieser Rhythmus sich geltend machen kann, 
Wird nur das Gelenk belichtet, so entsteht naturgemäß nur wenig Chloro- 
phyll und dessen Einfluß ist demzufolge gering. Ist die ganze Spreite 
ergrünt und nur das Gelenk chlorophyllfrei, dann ist es nachher nicht zu 
merken, daß das Gelenk nicht belichtet wurde. Weitere Versuche mit 
Teilbelichtung der Spreite wurden nicht angestellt. 

Nach dem Vorangegangenen steht es fest, daß die Bewegungen der 
normal grünen Blätter durch zwei auf ganz verschiedene Außenfaktoren 
abgestimmte Rhythmen gelenkt werden. Im normalen Tag/Nacht- 








wechsel fallen diese beiden 
am - ek [ = Rhythmen so zusammen, daß 
F x die tägliche abendliche Ver- 


dunkelung nur die auf Grund 
des Dunkelrhythmus bereits 
eingeleitete Senkbewegung noch 
x unterstützt. 


Abb.3. Kurven 170a u. b. Kurven der 2 Blätter Mit dieser Erkenntnis ist 


ce weit eeislich üben Aber noch keine vollständige 


, daß das a-Blatt in die Senkrechte Analyse der tagesrhythmischen 
B-Bisttiem GER to eine Lagb Gebaign etwas Bewegungen der Phaseolus- 
unterhalb der Horizontalen mitder Blattober- Blätter gewonnen. Es fehlt 
— ms — sich am noch die Berücksichtigung des 

vielleicht wichtigsten Faktors — 
der Schwerkraft. Bekanntlich ist die Richtung der Blattbewegungen bei 
Phaseolus ausschlieBlich eine Funktion der Angriffsrichtung der Schwer- 
kraft. Hierauf hat schon A. FiscuEr (7) 1890 hingewiesen, und die Ver- 
suche der Verfasserin erbrachten 1916 den liickenlosen Beweis dafiir. 
Während meine früheren Versuche so angestellt wurden, daB die ein- 
pften Pflanzen einfach mit Hilfe eines Stativs köpflings aufgehängt 
wurden (18, S. 622), mußte jetzt bei den Wasserkulturen eine andere 
Methode angewendet werden. Der sehr biegsame Stengel der etiolierten 
Pflanzen wurde einfach so weit nach vorne übergebogen, daß die Blätter 
in inverser Lage schräge abwärts gerichtet waren. Obwohl also der basale 
Stengelteil und die Wurzel nicht in Inversstellung waren, wurden die 
Bewegungen der Blätter doch sogleich in entgegengesetzter Richtung 
fortgesetzt, zeitlich jedoch ebenso orientiert wie vorher. Es ist damit 
festgestellt, daß der Einfluß der Schwerkraftrichtung auch besteht bei 
lokaler Reizung. Die Schlafbewegungen haben demnach eine wesentliche 
geotropische Komponente (25, S. 9). 
Was geschieht aber, wenn die Spreite so orientiert wird, daß die 
Mittelrippe parallel der Angriffsrichtung der Schwerkraft verläuft! 
Die Antwort auf diese Frage gaben Versuche, bei denen die Stiele der 
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etiolierten Pflanzen so stark seitlich gebogen wurden, daß die eine Spreite 
—- sie sei mit a bezeichnet — in die senkrechte Lage kam. War die Spitze 
dieses Blattes zenitwärts gerichtet, so befand sich das andere Blatt (b) 
in einer Lage schräge abwärts gerichtet, und zwar mit der Blattoberseite 
nach oben. Wurde die Bewegungskurve beider Blätter gleichzeitig auf- 
genommen, so war die Kurve des a-Blattes im wesentlichen eine Gerade, 
die des b-Blattes eine normale Kurve mit tagesrhythmischen Schwin- 
gungen (Abb. 3)!. Wurde der Stengel so weit übergebogen, daß die Spitze 
des a-Blattes senkrecht nach unten wies, so war das Gegenblatt:in einer 
schräge aufwärts gerichteten Lage, diesesmal aber mit der Blattunter- 
seite nach oben. Auch in diesem Fall gab das b-Blatt eine normale Be- 
wegungskurve, während das a-Blatt starr blieb (Abb. 4). Nach diesen 
Versuchsergebnissen muß man annehmen, daß die Senkrechte eine stabile 




















Abb. 4. Kurven 169a u. b. Wie bei Abb. 1, nur daß in diesem Fall der Stengel so weit 

übergebogen war, daß das a-Blatt senkrecht nach unten wies, das b-Blatt kam infolge- 

dessen in eine Lage schräge oberhalb der Horizontalen, aber mit der Blattunterseite 
nach oben. 


oder labile Ruhelage für das Blatt ist, aus der auch nicht der für den 
Dunkelrhythmus verantwortliche Faktor es befreien kann. Ob diese 
Lage jedoch genau mit der Senkrechten der Spreite zusammenfällt, 
muß ich noch dahingestellt sein lassen. Das Gelenk bildet ja mit der 
Spreite einen allerdings sehr stumpfen Winkel. Nach den bisherigen 
Versuchen hatte ich den Eindruck, daß auch die Lage des Gelenkes 
nicht ganz unberücksichtigt bleiben dari. Da außerdem die Spreiten 
der etiolierten Blätter fast nie völlig plan sind, so ist die Frage nach 
der Beteiligung des Gelenkes an der Geoperception nicht leicht zu ent- 
scheiden. Die Spreitenstellung ist jedenfalls viel entscheidender. 

Derselbe Versuch mit gleichem Erfolg kann auch mit ergrünten 
Blättern angestellt werden. Auch in diesem Fall ist für die Bewegungs- 
tätigkeit der Blätter eine labile Gleichgewichtslage der Schwerkraft 
gegenüber unbedingt erforderlich. Dieser Schwerkrafteinfluß macht sich 
ebenfalls nur lokal geltend. 


Das Zustandekommen der Schlafbewegungen. 
Machen wir uns ein Bild über das Zustandekommen der tagesrhythmi- 
schen Bewegungen der Bohnenblätter, so gelangen wir zu der Überzeugung, 


! Diese Kurven wurden in der Weise aufgenommen, daß der an dem senkrecht 
orientierten Blatt befestigte Kokonfaden um einen waagerecht angebrachten Glas- 
stab herum und dadur-k in einem Winkel zum Schreibhebel führte. 
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daB die labile Gleichgewichtslage des Blattes der Schwerkraft gegenüber 
dieses überhaupt erst in den Zustand versetzt, Bewegungen ausführen 
zu können. Erst in dieser labilen Lage kann es auf einen anderen Reiz 
mit einer Bewegung antworten. Als wesentlichster Reiz in dieser Bezie- 
hung muß der angesehen werden, der von einem Faktor X ausgeht, den 
wir vorläufig nicht bestimmen können. Er läßt das Blatt nach Mitter- 
nacht sich heben, nach Mittag sich senken. Diese Bewegungen werden 
unterstützt durch den Chlorophylirhythmus, indem das Blatt rund 
24 Stunden nach der letzten Verdunkelung — naturgemäß also abends — 
in Schlafstellung übergeht. Neben diesen Reaktionen der Bohnen- 
blätter ist jedoch noch eine andere photonastische Reaktion der grünen 
Blätter anzunehmen, die aber nur eine ganz geringe Latenzzeit hat und 
sich in einer Hebebewegung nach Belichtung äußert. Vielleicht ist sogar 
auch eine gegensinnig gerichtete Reaktion bald nach einer Verdunkelung 
des Blattes vorhanden. Hierauf lassen die Versuche mit einem Licht- 
wechsel zwischen 6 und 12 Stunden oder bei invers 12stündigem Rhythmus 
schließen, wobei sich die Blätter synchron nach Belichtung heben, nach 
Verdunkelung senken. 

Diese schnell verlaufende, photonastische Reaktion ist aber bei 
Phaseolus sehr wenig ausgesprochen. Sie tritt überhaupt nicht in die 
Erscheinung, wenn die einzelnen Lichtperioden kürzer als 6 Stunden 
sind, oder länger als 12 Stunden. Im ersten Fall ist eine wesentliche 
Reaktion nicht zu merken, das Blatt bewegt sich im 12-Stundenrhythmus : 
im zweiten Fall verzögern sich dem Lichtwechsel entsbrechend die Be- 
wegungen, es kommt dann aber infolge von Überlagerung der verschieden- 
artigen Reaktionen häufig dahin, daß sich das Blatt während der Dunkel- 
periode gerade hebt und während der Lichtperiode senkt. Ob sich ein 
Einfluß der direkten Lichtwirkung auf das Gelenk im normalen Tages- 
rhythmus irgendwie auch noch geltend macht, muß dahingestellt 
bleiben. 

In der freien Natur werden die Fälle, daß ein Blatt sich nicht in einer 
labilen Lage der Schwerkraft gegenüber befindet, wohl kaum je ver- 
wirklicht sein. Hier kommen noch der Wind als bewegende Kraft und 
phototropische Bewegungen der Spreite hinzu, die das Blatt immer 
wieder aus seiner starren Lage befreien werden. 

Diese vielseitige Sicherung dagegen, daß das Blatt nicht an den 
tagesrhythmischen Bewegungen gehindert wird, läßt darauf schließen, 
daß sie für die normale Erhaltung des Blattes und damit der ganzen 
Pflanze von großer Wichtigkeit sein müssen. Da es mir aber als zwecklos 
erscheint, diesen teleologischen Betrachtungen nachzuhängen, denn wir 
können uns doch nicht in die Lage eines Bohnenblattes versetzen, so 
gehe ich auf diese Frage nicht weiter ein. 
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Die Schlafbewegungen anderer Blätter und von Blüten. 

Im vorstehenden wurden neue Anschauungen entwickelt über das 
mutmaßliche Zustandekommen der Schlafbewegungen der Blätter von 
Phaseolus multiflorus. Wir können jedoch nicht annehmen, daß das 
Zustandekommen der Bewegungen dieser Blätter ein Sonderfall ist, der 
sich grundsätzlich von den bei anderen Pflanzen vorliegenden Verhält- 
nissen unterscheidet. Es soll daher im folgenden untersucht werden, ob 
die bei anderen Pflanzen und von anderen Beobachtern festgestellten 
Tatsachen sich auch zurückführen lassen auf ein Zusammenwirken von 
Vorgängen, wie es für Phaseolus beschrieben wurde. 

Die umfassendsten Arbeiten auf dem Gebiet der Schlafbewegungen 
sind bekanntlich von PFEFFER gemacht worden (12, 13). Er kommt in 
der letzten seiner Arbeiten 1915 zu dem Ergebnis, daß es Pflanzen gibt, 
deren Blätter autonome tagesperiodische Bewegungen ausführen, und 
andere, denen diese Fähigkeit abgeht. Zu der letztgenannten Gruppe 
gehören die Blüten von T'ulipa Gesneriana und die Blätter von Albizzia 
lophanta und Flemingia congesta. Bei Phaseolus vulgaris nimmt PFEFFER 
hingegen eine tagesautonome Bewegungstätigkeit der Blätter an. 

Aber auch hinsichtlich der photonastischen Reaktionsfähigkeit ihrer 
Blätter unterscheiden sich die genannten Pflanzen stark voneinander. 
Albizzia und Mimosa Speggazzinii reagieren schnell nach einem Licht- 
wechsel in dem Sinne, daß Belichtung zu einer Bewegung in die Tag- 
stellung führt, Verdunkelung dagegen in die Schlafstellung. Phaseolus 
und Flemingia dagegen reagieren sehr viel träger, und zudem soll Ver- 
dunkelung bei ihnen überhaupt keine oder nur eine fast unmerkliche 
Reaktion auslösen. So kommt es, daß die zuerst genannten Pflanzen in 
ihren Blattbewegungen sogar einem 2: 2stündigen Lichtwechsel folgen, 
Phaseolus und Flemingia kaum einem 6: 6stündigen nachzukommen im- 
stande sind. Seine frühere Annahme, daß bei Phaseolus die Belichtung 
am Morgen die abendliche Senkbewegung induziert, hat PFEFFER in 
seiner letzten Arbeit 1915 selber als unwahrscheinlich abgelehnt. Allen 
den genannten Pflanzen soll außerdem aber noch die Fähigkeit der Nach- 
schwingungen zukommen, die sich besonders bemerkbar macht, wenn 
ein 12: 12stiindiger Lichtwechsel von einem 6: 6stündigen abgelöst 
wird, wo sich dann die Erscheinung beobachten läßt, daß eine größere 
und eine kleinere Bewegung miteinander abwechseln (13, S. 103, Abb. 35). 
Mit der Zeit verlieren sich jedoch die vermeintlichen Nachschwingungen, 
doch beobachtete bereits PFEFFER, daß sie sich bei Albizzia z.B. viel 
länger erhalten, wenn die letzte Verdunkelung vor Beginn des 6 : 6stün- 
digen Rhythmus in die Abendstunden fiel, als wenn dieses morgens der 
Fall gewesen war (15, S. 37, Abb. 10 und 11). Bei den Pflanzen, denen 
keine tagesautonomen Bewegungen nach PrEFFERs Ansicht zukommen, 
sollen die abwechselnd kräftigeren Ausschläge zustande kommen durch 
eine Überlagerung der photonastischen Bewegungen mit den infolge der 
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Nachschwingungen ausgeführten. Bei den mit tagesautonomen Be- 
wegungen begabten Blatter kommen diese dann noch als dritter Faktor 
hinzu. 

Versuchen wir diese Erscheinungen auf Grund unserer neuen Erkennt- 
nis zu deuten, so gelangen wir zu dem SchluB, daB die jeweilig letzte 
Verdunkelung vor Beginn des 6 : 6stiindigen Lichtwechsels einen Chloro- 
phylirhythmus in Gang bringt, der mit dem Dunkelrhythmus entweder 
gleich oder ihm entgegengesetzt gerichtet ist. Ersteres ist der Fall, wenn 
diese letzte Verdunkelung abends stattfand, letzteres, wenn dieses 
morgens geschah. Im ersten Fall unterstiitzen sich Chlorophyll- und 
Dunkelrhythmus einander, im zweiten Fall arbeiten sie gegeneinander. 

Es können jedoch auch Fälle eintreten, bei denen sich der Einfluß 
des Dunkelrhythmus weniger deutlich erkennbar macht. Das ist zu 
beobachten, wenn die Pflanze nach vorausgegangener rhythmischer 
Belichtung in Dauerlicht kommt, wie es z. B. bei PFEFFER (13, S. 30, 
Abb. 9) dargestellt ist. Ging ein zeitlich normal eingestellter 12: 12stün- 
diger Lichtwechsel voran, dann fielen in der Zeit des folgenden Dauer- 
lichtes die Maxima der Senkbewegungen um die Mitternachtszeiten. 
Ging ein invers liegender 12: 12stündiger Belichtungsrhythmus voraus, 
so blieb der Rhythmus der Bewegungen im folgenden Dauerlicht ohne 
zeitliche Verlagerung erhalten, so daß er noch am 6. Tage deutlich zu 
erkennen ist. 

Wir haben hier augenscheinlich den Fall vor uns, daß sich der Dunkel- 
rhythmus bei den grünen Pflanzen im Dauerlicht nicht durchsetzen 
kann. Andere Beobachter haben bei Verwendung anderer Versuchs- 
pflanzen ähnliche Ergebnisse erzielt. In anderen Fällen kann man aber 
das Vorhandensein des Dunkelrhythmus auch im Dauerlicht deutlich 
erkennen. Dies dürfte z. B. der Fall sein bei den Versuchen von 
SEMON (14), die dieser Forscher mit der gleichen Versuchspflanze aus- 
führte, die auch PFEFFER benutzt hatte, mit Albizzia lophanta. Wie auch 
immer der vorausgegangene Lichtwechsel gewesen war 6:6, 12: 12 oder 
24: 24stündig, bei folgendem Dauerlicht trat stets ein sehr anhaltender, 
12: 12 Stunden betragender Bewegungsrhythmus auf, bei dem das 
Maximum der Senkbewegung stets ungefähr auf Mitternacht fiel. 

Dieser Unterschied in den Versuchsergebnissen PFEFFERS und 
SEemons, die beide Forscher erkannt hatten, aber nicht zu erklären 
wuBten, wird jetzt leicht verständlich, wenn wir berücksichtigen, daB 
SEMON mit den viel chlorophyllärmeren Keimpflanzen arbeitete, bei 
denen der Chlorophylirhythmus nur schwach ausgebildet ist, während 
PFEFFER bei seinen chlorophyllreichen Stecklingspflanzen einen schon 
stark in die Erscheinung tretenden Chlorophylirhythmus gehabt haben 
muß, der den Einfluß des Dunkelrhythmus unterdrücken konnte. 

Sehen wir uns jetzt die Versuchsergebnisse an, die mit einer anderen 
Pflanze — Canavalia ensiformis — von BROUWER (1) und KLEINHOONTE 
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(9, 10) erzielt wurden, die die beiden Forscher zu einer widerspruchs- 
vollen Auffassung über das Wesen der Schlafbewegungen führten. 

Brouwer kam zu der Uberzeugung, daB die Schlafbewegungen 
ätiogenen Ursprungs seien, und daß ein Faktor X dafür verantwortlich 
zu machen ist, daß die Bewegungen sowohl in dauerndem Licht als auch 
in dauernder Dunkelheit tagesrhythmisch fortgesetzt werden. Neben 
diesem Faktor X hat aber auch noch das Licht einen ausschlaggebenden 
Einfluß auf die Bewegungen, denn bei künstlicher Belichtung im inversen 
Tagesrhythmus werden auch die Phasen der Bewegungen entsprechend 
den Belichtungszeiten verlagert. Die Versuche wurden durchweg mit 
ergrünten Pflanzen gemacht, die eine dauernde Verdunkelung weit besser 
vertragen als Phaseolus, und auch im Dauerlicht ihre Bewegungen bei- 
behalten, während dies bei Phaseolus nur geschieht, wenn das Gelenk 
verdunkelt wird (Umwickeln mit schwarzer Watte). Andernfalls kommt 
Phaseolus bald in einen Zustand der Lichtstarre. BROUWER betont bereits, 
daß dieser Zustand etwas ganz anderes sei als der der Dunkelstarre. 
Dieser ist ein pathologischer Zustand, der sich auch bei Canavalia bemerk- 
bar macht, sobald die Blätter im Dunkeln beginnen gelbfleckig zu werden. 
Die Lichtstarre aber ist die Folge des dauernden Lichtreizes, der gemein- 
sam mit dem Faktor X die Gelenke in einen anomalen, wenn auch nicht 
gerade pathologischen Zustand versetzt. Schon nach einer kurzfristigen 
Verdunkelung werden die Bewegungen wieder aufgenommen. Bei der viel 
widerstandsfähigeren Canavalia-Pflanze werden die tagesrhythmischen 
Bewegungen unter den konstanten Lichtbedingungen fortgesetzt, freilich 
nimmt meist ihre Amplitude bald ab, und es treten kleinere Sekundär- 
schwankungen auf, die der Kurve ein unruhiges Aussehen geben. 
Schließt sich das Dauerlicht an eine Periode tageszeitlicher Invers- 
belichtung an, so verlagert das Blatt nach Brouwer bereits am zweiten 
Tage der Dauerbelichtung die Phasen seiner Bewegungen derart, daß die 
tiefste Schlafstellung ungefähr auf Mitternacht fällt. Nach KLEINHOONTE 
dagegen findet diese Verlagerung nicht statt, die Bewegungen werden 
aber außerordentlich unruhig und ungleichmäßig. - Dieser Unterschied 
in den Ergebnissen der beiden Forscher dürfte seine Erklärung in dem 
Umstand finden, daß KLEINHOONTE eine nahezu doppelt so große Be- 
lichtungsintensität hatte wie BROUWER, so daß im ersten Fall der Dunkel- 
rhythmus bei dem stärkeren Licht sich nicht durchsetzen konnte, in 
Brouwers Versuchen aber zur Geltung kam (1, S 79, Abb. 30; 9, S. 70, 
Abb. 69, 70, 71, 72). 

Auch die unterschiedlichen Ergebnisse in den Versuchen derselben 
beiden Forscher mit Sämlingspflanzen, die im dauernden Licht auf- 
gezogen wurden, lassen sich leicht erklären dadurch, daß KLEINHOONTE 
mit Pflänzchen arbeitete, die nur 10 Tage alt waren, BROUWER mit 
6 Wochen alten Pflanzen. Nimmt ınan noch dazu die verschiedenen 
Lichtstärken, die in den beiden Fällen verwendet wurden, den sehr viel 
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geringeren Chlorophyligehalt der nur 10 Tage alten Pflanzen, so braucht 
die mangelnde ung in den Ergebnissen nicht wunderzu- 

nehmen. Es liegen den beiden Versuchsreihen eben vollständig von- 
einander abweichende Bedingungen zugrunde. Daß die Mitternachtszeit 
für die tiefste Schlafstellung aber auch bei diesen Versuchen von KLEIN- 
HOONTE bevorzugt wurde, geht aus den wiedergegebenen Kurven hervor 
(10, S. 968, Abb. 15). Die Forscherin schiebt die abweichenden Versuchs- 
ergebnisse BROUWERS darauf, daß bei seinen Untersuchungen ,,bestimmt 
größere tagesperiodische Schwankungen in der Temperatur gewesen sein 
müßten“, so daß seine Kurven nur ‚die schon lange durch die schwachen 
tagesperiodischen Temperaturreize regulierten und synchronisierten 
Bewegungen“ wiedergeben. KLEINHOONTE stellt sich somit auf den Stand- 
punkt der erblich festgelegten tagesautonomen Bewegungen. 

In der Arbeit von BROUWER finden sich noch Angaben über Unter- 
suchungen, die ebenfalls den RückschluB als berechtigt erkennen lassen, 
daB die zu den tagesrhythmischen Bewegungen führenden Vorgänge 
bei dieser Pflanze dieselben, höchstens graduell etwas unterschiedlich 
sind gegenüber denen von Phaseolus. Er ließ nämlich nicht nur die 
Bewegungskurven der Blätter von seinen grünen Canavalia- Pflanzen 
aufschreiben, sondern auch- von abgeschnittenen Blättern, die in einer 
Flasche mit Wasser befestigt waren, und von entsprechend befestigten 
Blättern, denen aber noch die beiden Spreitenhälften abgeschnitten 
worden waren, so daß nur noch der Blattstiel, das Gelenk und der Mittel- 
nerv erhalten blieben. Kamen diese Pflanzen bzw. Organe in dauernde 
Dunkelheit (Abb. 31, 32, 33, S. 83 und 85), so. wurden die Bewegungen 
des Blattes der intakten Pflanze bald klein und anomal und setzten ganz 
aus nach zweimaliger je 1 Stunde währender Belichtung im Lauf von 
3 Tagen. Die Bewegungen des abgeschnittenen Blattes entsprachen 
zunächst den Bewegungen des Blattes der intakten Pflanze, sie wurden 
aber nach den beiden kurzen Belichtungsperioden viel ausgiebiger. 
ruhiger und gleichmäßiger. Bei dem entspreiteten Blatt dagegen waren 
die Bewegungen von vorneherein in der dauernden Dunkelheit am gleich- 
mäßigsten, ruhigsten und ausgiebigsten und veränderten sich auch nach 
den kurzfristigen Belichtungsperioden nicht. 

Fast gegensätzlich fielen die Ergebnisse aus, wenn die Blätter bzw. 
Pflanze in dauerndes Licht kamen (Abb. 34, 35, 36, S. 87 und 89). In 
diesem Fall waren die Bewegungen des Blattes der ganzen Pflanze zwar 
etwas unruhig, sie gingen aber in ihrem Ausmaß mit der Zeit kaum 
zurück, während die des abgeschnittenen Blattes zunächst sehr gering 
wurden, sich mit der Zeit freilich etwas erholten, und die des entspreiteten 
Blattes gleichmäßig, aber dauernd zurückgingen, dabei jedoch ziemlich 
ruhig blieben. 

Wollen wir diese Ergebnisse auf Grund der neueren Erkenntnis deuten, 
so müssen wir annehmen, daß es bei den Versuchen in dauernder Dunkel- 
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heit bei der intakten Pflanze infolge des Chlorophyligehaltes der Blätter 
zu erheblichen Störungen gekommen ist, da Chlorophylirhythmus und 
Dunkelrhythmus gegeneinander arbeiteten. Auch ich habe ja bei den 
Versuchen mit Phaseolus feststellen müssen, daß in solchen Fällen das 


Einrollen des Blattes sehr häufig das äußere Kennzeichne der starken 
ınneren Störungen ist (s.a. 25, S.10). Bei dem abgeschnittenen Blatt 
in dauernder Dunkelheit machen sich diese Störungen zwar zunächst 
auch geltend, sie sind aber nicht so anhaltend, weil, wie ich es auch für 
Phaseolus bestätigen konnte, die abgeschnittenen Blätter solche Störungen 
leichter überwinden als die intakte Pflanze. Ist an dem abgeschnittenen 
Blatt nur noch der Mittelnerv erhalten, so fällt der Dualismus zwischen 
Chlorophyll- und Dunkelrhythmus weg, da ja die chlorophyllhaltigen 
Teile des Blattes abgeschnitten wurden. Der Dunkelrhythmus kann sich 
in diesem Fall also ungestört entfalten. 


Bei den Versuchen im dauernden Licht liegen die Verhältnisse völlig 
anders. Das dauernd einwirkende Licht läßt die im Chlorophyll sich ab- 
spielenden Vorgänge besonders kräftig hervortreten. Es fehlt aber der 
Lichtwechsel und damit der durch die tägliche Verdunkelung sich stets 
wieder erneuernde Reiz zur tagesrhythmischen Bewegung. Der Dunkel- 
rhythmus kann jedoch scheinbar völlig unterdrückt werden. Daher die 
relativ guten Kurven der intakten Pflanze und des abgeschnittenen 
Blattes. Anders aber bei dem abgeschnittenen und entspreiteten Blatt. 
Hier gehen die täglichen Bewegungen gleichmäßig und schnell in ihrem 
Ausmaß zurück. Diesen Rückgang müssen wir deuten als die Folge der 
ständigen Belichtung des Gelenkes, wodurch ja bei Phaseolus auch bei 
der intakten Pflanze bereits eine vollständige Lichtstarre der Blätter 
herbeigeführt wird. Infolge dieser Lichtwirkung auf das Gelenk wird 
der Dunkelrhythmus je länger desto mehr unterdrückt (s. Anm. S. 697). 


Die Zahl der Beispiele dafür, daß das Verhalten der Blätter von 
Canavalia ensiformis sich sehr viel widerspruchsloser erklären läßt durch 
die Annahme von dem Bestehen eines von einem Faktor X gesteuerten 
Dunkelrhythmus und eines Chlorophylirhythmus, der von dem Augen- 
blick der letzten Verdunkelung in den letzten 24 Stunden zeitlich beein- 
flußt wird, ließe sich noch weiter vermehren. Die gegebenen Beispiele 
dürften jedoch genügen. 

Es sei aber noch darauf hingewiesen, daß auch Brouwer schon den 
Eindruck gewann, daß das Licht irgendwie die Bewegungen beeinflußt, 
die durch einen Faktor X im übrigen gesteuert werden. Infolge dieses 
Einflusses werden die Gelenke von Canavalia im Dauerlicht überempfind- 
lich und daher die Bewegungen unregelmäßig. Brouwer erkannte noch 
nicht, daß hierbei dem Chiorophyligehalt des Blattes eine sehr entschei- 
dende Rolle zukam, da er überhaupt nicht mit etiolierten Pflanzen 
arbeitete (1, S. 95 u. f.). 
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Aber auch der Einfluß der Schwerkraft auf die Bewegungen ist 
BROUWER nicht entgangen. Er stellte bereits fest — und seine Versuchs- 
ergebnisse wurden später durch KLEINHOONTE bestätigt —, daß Blätter, 
die derart an der horizontalen Klinostatenachse angebracht worden 
waren, daß der Blattstiel und die Achse parallel miteinander waren, 
ihre Bewegungen bei Rotation der Achse überhaupt einstellen. Bei Phase- 
olus konnte ich früher schon den gleichen Erfolg erzielen, allerdings nur 
dann, wenn der Stiel senkrecht zur Klinostatenachse stand. Lagen 
Stiel und Klinostatenachse parallel, so wurden die Bewegungen zwar 
nicht eingestellt, aber sehr unregelmäßig. 

Auch die Gegensätze, die in den Versuchsergebnissen und demzufolge 
auch in den Auffassungen von BünnınG und mir vorhanden sind, dürften 
durch die neuen Ergebnisse sich teilweise sehr einfach erklären lassen. 
Bünnıne (2, 3, 4) ist bekanntlich ein eifriger Verfechter der Anschauung, 
daß die tagesperiodischen Bewegungen der Blätter endonomer Natur 
und wohl auch erblich sind. Sie müssen aber erst in dem Leben jeder 
einzelnen Pflanze durch einen äußeren Reiz ausgelöst werden. Durch 
diese Beschränkung wurde die Schwierigkeit beseitigt, die sich ergab 
aus der zeitlichen Gebundenheit der Bewegungen von dem Beobachtungs- 
ort und ihrer Unabhängigkeit von dem Herkunftsort des Saatgutes. 
Freilich ergibt sich durch die Annahme eines die Bewegung auslösenden 
Reizes eine neue Schwierigkeit. BÜNNING gibt als die in Frage kommen- 
den Reize in der Hauptsache einen Lichtreiz an, außerdem aber auch 
Temperaturschwankungen und das Hantieren mit der Pflanze. Was geht 
nun aber-in der Pflanze vor, wenn diese Reize zwar gleichzeitig, aber 
nicht gleichsinnig einwirken, wenn Belichtung z. B. mit einem Tem- 
peraturabfall zeitlich verbunden ist? Richtet sich dann das Blatt in 
seinen Bewegungen nach der Resultante dieser beiden Reize, oder wirken 
beim Auslösen der Bewegungen Temperaturanstieg und -abfall gleich- 
sinnig? Das wäre auffallend, da später durch die beiden Vorgänge ent- 
gegengesetzte Bewegungen veranlaßt werden sollen. Diese Bedenken 
sprechen nicht für die Berechtigung von Binnines Anschauungen. 

Die Vermutung BÜNNINGs, daß meine Bohnenpflanzen durch gewohn- 
heitsmäßig immer zu derselben Tageszeit verursachte Fehler den von 
mir immer wieder beobachteten Rhythmus mit seinem Senkungsmaxi- 
mum in den Nachtstunden erlernt haben könnten, glaube ich durch die 
oben beschriebenen Versuche restlos widerlegt zu haben. 

Es bleibt noch der Einwand von Bünnıse, daß die zeitliche Ent- 
fernung der Senkungsmaxima meist mehr, aber auch weniger als 24 Stun- 
den betragen kann, und daß die absolute Temperaturhöhe hierfür ver- 
antwortlich zu machen ist. Schon früher wies ich darauf hin, daß der 
Ablauf der Reizkette nicht nur von der Temperatur, sondern auch von 
dem Alter des Blattes, seinen Ernährungsverhältnissen, kurz seinem 
„Befinden“ abhängt, und daß man nicht erwarten kann, daß das Blatt 
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mit mathematischer Genauigkeit seine Zeiten einhält. Wird die zeitliche 
Verschiebung aber zu groB, so versagt das Blatt entweder ganz, rollt 
sich häufig ein oder macht eine kurzfristige Zwischenbewegung, die 
wieder die Bewegungen in die normalen Zeiten verlegt. Derartige Sté- 
rungen sind besonders häufig dann zu beobachten, wenn die Blatter 
nicht vollkommen etioliert sind, sondern schon Chlorophyll entwickelt 
haben, und dann einem Chlorophylirhythmus zu folgen trachten, der 
zeitlich nicht mit dem Dunkelrhythmus zusammenfällt. Dieser Fall 
dürfte bei einigen von BÜNNINGs Versuchen vorgelegen haben, denn er 
gibt (2, S. 452) an, daB er bei einigen Versuchen die Pflanzen im Ge- 
wächshaus von der Samenquellung an ließ, bis sie eine Größe von 5 cm 
erreicht hatten. Nach seiner Ansicht verlaufen die Bewegungen dieser 
Pflanzen aber nicht anders als die der völlig etiolierten Blätter. Das ist, 
wie oben gezeigt wurde, ein Irrtum. Diese Blätter hatten schon, wenn 
auch nicht sehr viel Chlorophyll entwickelt, schrieben also keinen reinen 
Dunkelrhythmus mehr. Durch mangelnde Beachtung dieses Umstandes 
können sehr erhebliche Unterschiede in den Untersuchungsergebnissen 
von Bünning und mir bedingt worden sein. Meine letzten Versuchs- 
ergebnisse sind mir nun ein Beweis mehr dafür, daß der von mir schon 
immer eingenommene Standpunkt über das Zustandekommen der Be- 
wegungen der besser begründete ist. Ich sehe daher keinen Grund dafür 
ein, ihn zu verlassen. Die Bewegungsfähigkeit ist bei den Blättern erblich 
festgelegt, die Tagesrhythmik der Bewegungen und ihr als zeitlich ge- 
bundener Ablauf hängt von Außenbedingungen ab. 

Versuchen wir nun noch festzustellen, ob die bei den Blüten fest- 
gestellten Tatsachen, ihre Schlafbewegungen betreffend, sich in den 
gleichen Rahmen fügen, den wir oben für die Blattbewegungen umrissen 
haben. Bekanntlich öffnen sich viele Blüten jeweilig nach Belichtung 
oder Erwärmung und schließen sich nach Verdunkelung oder bei Ab- 
kühlung. Mit dieser Erkenntnis ist aber noch keine vollständige Analyse 
der Schlafbewegungen erzielt, denn für die am eingehendsten unter- 
suchte Inflorescenz, Calendula arvensis, ist es bekannt, daß sie sich 
auch in dauernder Dunkelheit im 12: 12stündigen Rhythmus öffnet und 
schließt (15, 16). Wird eine Knospe verdunkelt, dann ist der Zeitpunkt 
ihrer späteren maximalen Öffnungsweite bestimmt durch den Zeitpunkt, 
zu dem die Knospe verdunkelt wurde. Werden die Inflorescenzen einem 
rhythmischen Lichtwechsel unterworfen, dessen Perioden kürzer als 
4 Stunden sind, dann vermögen sie nicht mehr, sich jedesmal nach Be- 
lichtung zu öffnen und nach Verdunkelung zu schließen, wie es z. B. 
bei einem 6: 6stündigen Lichtwechsel geschieht, sondern sie reagieren 
scheinbar überhaupt nicht mehr auf den Lichtwechsel, sondern öffnen 
und schließen sich in 24stündigen Perioden. — In dauernder Dunkelheit 
ist der Augenblick der letzten Verdunkelung maßgebend für die zeitliche 
Lagerung der Perioden. Wie bei den 2 Blättern einer Phaseolus-Pflanze 


Planta Bd. 30. 46 
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kann man auch den verschiedenen Knospen derselben Calendula-Pflanze 
Perioden aufzwingen, die gleichzeitig, aber gerade entgegengesetzt ver- 
laufen, so daB die eine Inflorescenz voll geüffnet ist, während die andere 
geschlossen ist und umgekehrt. 

Vergleichen wir diese Ergebnisse mit den bei den Blättern von 
Phaseolus gemachten Erfahrungen, so kann die Gleichartigkeit der Vor- 
gänge im wesentlichen nicht geleugnet werden. Hier wie dort ein ,,Chloro- 
phylirhythmus“, dessen Phasen bestimmt werden durch den Zeitpunkt 
der letzten Verdunkelung. Hier wie dort ein Dunkelrhythmus, der bei 
der Calendula-Inflorescenz nur nie so rein hervortritt, weil man keine 
völlig etiolierte Blüte erzielen kann. Es liegt jedenfalls kein Grund vor, 
in den Vorgängen bei den Schlafbewegungen der Blüten etwas anderes 
zu sehen als bei den Schlafbewegungen der Blatter. 

Ob der ,,Chlorophylirhythmus* der Inflorescenzen durch den Chloro- 
phyligehalt der anhaftenden Blatt- und Stengelteile verursacht wird, 
oder ob der Bliitenfarbstoff Veranlassung gibt zu dem Bestehen eines 
„Chlorophylirhythmus‘, muß offen bleiben, wie auch, ob das Chlorophyll 
selber diesen Rhythmus erzeugt oder ein Begleitstoff. 


Allgemeine Sehlußfolgerungen. 


Vergleichen wir nun noch die zum Dunkelrhythmus und zum Chloro- 
phylirhythmus führenden Vorgänge miteinander, so müssen wir erkennen, 
daß sie in den beiden Fällen grundsätzlich verschiedener Natur sind. 
Der Dunkelrhythmus wird von einem physikalisch energetisch wirkenden 
Faktor gesteuert, das beweist die Abhängigkeit der Bewegungen von der 
Ortszeit des Beobachtungsortes. Der Chlorophylirhythmus dagegen ist 
chemisch bedingt. Das beweist die Abhängigkeit seiner Intensität von 
der Menge des gebildeten Chlorophylls. Der Chlorophylirhythmus steuert 
die Bewegungen bei Wechsel stärkeren Lichtes und Dunkelheit, der 
Dunkelrhythmus tritt ein bei ungünstigeren Lichtverhältnissen. 

Es sei hier kurz darauf hingewiesen, daß Vorgänge entsprechend 
denen des Chlorophylirhythmus sich möglicherweise auch im Tierreich 
abspielen. Auch im Tierreich, vor allem beim Menschen haben wir die 
oıtszeitliche Gebundenheit der tagesrhythmischen Erscheinungen (8, 26)!. 
Der tierische Organismus verfügt nun freilich nicht über Chlorophyll, 
aber er hat den roten Blutfarbstoff, dessen Molekülbau dem des Chloro- 
phylls entspricht. Der Gedanke wäre daher zu erwägen, ob die Erschei- 
nungen der Rhythmik nicht an das Chlorophyll als solches gebunden 
sind, sondern mit dem Bau seines Moleküls in Zusammenhang stehen. 
Wäre diese Vermutung richtig, dann hätten wir gleichzeitig die Lösung 

ı Nach Vereinbarung auf dem Kongreß der Internationalen Gesellschaft für 
biologische Rhythmusforschung soll deshalb nicht mehr von einem autonomen oder 
endonomen Rhythmus, sondern von einem Grundtagesrhythmus gesprochen 
werden. Damit ist kein Urteil gefällt über die bedingenden Faktoren. 
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für das Bestehen der rhythmischen Erscheinungen des Menschen. Die 
Entscheidung darüber, ob im Tierreich sich Vorgänge werden nachweisen 
lassen, die dem Dunkelrhythmus entsprechen, muß der Zukunft vor- 
behalten bleiben. Einen Hinweis in der Richtung, daß die Vorgänge bei 
den tagesrhythmischen Erscheinungen beim Tier und bei der Pflanze 
im wesentlichen die gleichen sind, könnte man auch aus der Tatsache 
entnehmen, daß viele Tiere zu ganz bestimmten Stunden des Tages — 
meist in der Nacht — ihren Körper in eine andere Lage gegenüber der 
Angriffsrichtung der Schwerkraft zu bringen bestrebt sind. Viele Säuge- 
tiere legen sich hin, die Fledermaus hängt sich köpflings auf, der Vogel 
dagegen bleibt in der Stellung, die er auch im Lauf des Tages einnimmt. 
Die unterirdisch lebenden Säugetiere wie Ratten und Mäuse behalten 
auch im Schlaf ihre Tagstellung bei. Ohne mit diesem Hinweis eine 
Behauptung aussprechen zu wollen, möchte ich der Vermutung Ausdruck 
geben, daß es sich in diesen Fällen um tieferliegende Parallelerscheinungen 
handeln könnte. 

Mit diesen Darlegungen hoffe ich meine Untersuchungen über die 
Schlafbewegungen der Bohnenblätter abschließen zu können. Es ist nun 
mehr die Sache des Luftphysikers und des Meteorologen, dem Faktor X 
nachzuspüren. Ferner ist es die Sache des Mediziners, festzustellen, ob 
die Vermutungen über die Ursachen der tagesrhythmischen Erschei- 
nungen des Menschen, die oben angedeutet wurden, richtig sind. 
Ist dieses der Fall, so wäre damit ein weites Feld geschaffen für eine 
rationellere Behandlung des gesunden und des kranken Menschen (28). 


Zusammenfassung. 

Es wird festgestellt, daß die tagesrhythmischen Bewegungen der 
etiolierten und ergrünten Primärblätter von Phaseolus multiflorus ver- 
schiedenen Gesetzen unterliegen. 

Bei völlig etiolierten Blättern wird die tageszeitliche Lage der Be- 
wegungsphasen allein bedingt durch einen Faktor X, demzufolge sich das 
Blatt in den Morgenstunden hebt und am Nachmittag senkt. Dieser 
Rhythmus wird als Dunkelrhythmus bezeichnet. 

Bei chlorophyllhaltigen Blättern tritt ein anderer Rhythmus be- 
herrschend auf, bei dem die tageszeitliche Lage des Überganges in die 
Schlafstellung abhängt von dem Zeitpunkt der Verdunkelung am Tage 
vorher. Dieser Rhythmus wird als Chlorophyllrhythmus bezeichnet. 

In dauernder Dunkelheit macht sich demzufolge bei etiolierten 
Blättern nur der Dunkelrhythmus geltend. Grüne Blätter versuchen 
schon am zweiten Tage der Verdunkelung, nötigenfalls die Phasen ihrer 
Bewegungen so zu verlagern, daß sie sich allmählich den Forderungen 
des Dunkelrhythmus anpassen. Gelingt das nicht, dann rollt sich das 
Blatt meist ein und wird für die Versuche unbrauchbar. 

46* 
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Man kann durch entsprechende Verdunkelung der beiden Primär- 
blätter einer Pflanze veranlassen, daB das eine Blatt seine Bewegungen 
nach den Forderungen des Dunkelrhythmus ausführt, das andere nach 
den Forderungen eines Chlorophylirhythmus, derart, daß die Bewegungs- 
phasen gerade entgegengesetzt liegen wie die des anderen Blattes. 

Ebenso ist es möglich, die beiden Blätter einer chlorophyllhaltigen 
Pflanze gleichzeitig ihre Bewegungen so ausführen zu lassen, daß die 
Phasen gerade gegensätzlich gerichtet sind. Hierzu ist nur eine Ver- 
dunkelung der Blätter im Abstand von 12 Stunden erforderlich. 

Die Blätter führen überhaupt keine Bewegungen aus, wenn sie sich 
in einer geonastischen Ruhelage befinden, d.h. in der Senkrechten, 
gleichgültig, ob die Blattspitze zenit- oder basalwärts gerichtet ist. 

Die Ergebnisse, die bei den Untersuchungen anderer Blätter und von 
Blüten erzielt wurden hinsichtlich ihrer tagesrhythmischen Bewegungen, 
lassen sich ohne Schwierigkeiten zurückführen auf das Vorhandensein 
eines Dunkel- und Chlorophylirhythmus auch in diesen Fällen. 

Es wird ein Hinweis gemacht, demzufolge es nicht als ausgeschlossen 
erscheint, daß sich das Bestehen der tagesrhythmischen Erscheinungen 
bei Tieren, insbesondere beim Menschen, in ähnlicher Weise erklären läßt, 
wie es für die tagesrhythmischen Bewegungen der Blätter von Phaseolus 
bewiesen wurde. 
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CHROMOSOMENZAHLEN 
AUS DER SCHLESWIG-HOLSTEINISCHEN FLORA. II. 


Von 


Hans ScHEERER. 
Mit 3 Textabbildungen (27 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 23. Januar 1940.) 


Die Fortsetzung der chromosomalen Untersuchungen in der Flora 
Schleswig-Holsteins brachte im Jahr 1939 einige neue Chromosomen- 
zahlen, die im folgenden mitgeteilt werden. Dem pflanzengeographischen 
Charakter der Arbeit entsprechend wurden nur wildwachsende Pflanzen 
zur Untersuchung herangezogen, die mit wenigen Ausnahmen der Provinz 
entstammen. Die Fundorte sind jeweils angegeben. 

Nur die bewuBte Beschränkung auf Material natiirlicher Standorte er- 
laubt letzten Endes sichere Schlüsse auf pflanzengeographisch-ökologische 
Beziehungen. So konnten einige Einzelprobleme angeschnitten werden, 
deren Klärung das Ziel weiterer zyto-geographischer Untersuchungen 
sein soll. Kontrollweise wurden einige Arten untersucht, deren Chromo- 
somenzahlen aus anderen Gebieten bereits bekannt waren. Dabei ergaben 
sich zum Teil bemerkenswerte Abweichungen. Die Forderung, zu zyto- 
logisch-geographischen Vergleichen möglichst nur Chromosomenzahlen 
heranzuziehen, die in den betreffenden Gebieten ermittelt wurden, wird 
dadurch nur unterstrichen. Sie bedeutet für Schleswig-Holstein freilich 
ein vorläufig noch nicht zu erreichendes Endziel. Denn die gesamte 
Durchdringung der Heimatflora in chromosomaler Beziehung bedeutet 
ein Programm für Jahrzehnte. So sind wir vorläufig noch zwangsläufig 
auf die Benützung von Angaben aus anderen Gebieten angewiesen. An 
den allgemeinen Erkenntnissen, die TıscHLer bereits 1935 bekannt 
machte, wird sich durch solche Korrekturen nichts Wesentliches mehr 
ändern. Wohl aber soll gerade die an möglichst vielen Proben wieder- 
holte Untersuchung eine zytologisch-ökologisch-geographische Charakteri- 
sierung der betreffenden Arten ergeben, ein Arbeitsgebiet, das heute von 
der zytologischen Forschung durchaus vordringlich zu behandeln ist 
und zum Teil auch behandelt wird. 

Die Zahlen wurden vorzugsweise an Wurzelspitzen, seltener an der 
Pollen-Meiose ermittelt. Im ersten Fall wurde mit NAWASCHIN-, im 
zweiten mit Alkohol-Eisessiggemisch fixiert. Färbung in der Regel mit 
Gentiana-Violett, zum kleineren Teil mit Hämatoxylin. Die Vergröße- 
rung der Chromosomenbilder beträgt im Druck 1800fach. 
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Betulaceae. 

Carpinus betulus L. n=32Chr. Abb. la. Fundort: Eichen-Hain- 
buchenwald am Hansdorfer See bei Kiel. 

WoopworTH (1930) sah bei C. betulus wie auch bei verschiedenen 
anderen außereuropäischen Vertretern der Gattung n=8 Chr., jedoch 
bei C. betulus var. fastigiata n — 32 Chr. WETzeL (1929) veröffentlichte 
ebenfalls n=8, doch ist die Herkunft seines Materials nicht sicher; 
wahrscheinlich stammt es vom Botanischen Garten in Berlin-Dahlem. 
Durch einen Brief von Herrn Dr. Sytven (Källstorp), in welchem er 
berichtet, daß C. betulus in Schweden ebenfalls n = 32 Chr. zeigt, wurde 
Verf. veranlaBt, die schleswig-holsteinische Hainbuche chromosomal ein- 
deutig zu bestimmen. Wie in Schweden ergaben sich auch hier n — 32 Chr. 
Abb. la zeigt eine Anaphaseplatte der 1. Teilung. Zwei Chromosomen, 
die in allen Platten beobachtet wurden, fallen durch ihre Größe auf. 

Die Suche nach der europäischen 8chromosomigen Form, die in siid- 
licheren Breiten zu erwarten ist, geht also weiter. Môglicherweise gibt 
es auch noch eine 16chromosomige Hainbuche. Denn die 32chromosomige 
Pflanze ist nur durch Entstehung aus einer 16chromosomigen zu ver- 
stehen, was durch das Vorhandensein von zwei groBen Meiose-Chromo- 
somen noch verdeutlicht wird. Nach WoopwortTHs Abbildung besitzt 
seine var. fastigiata die beiden großen Chromosomen nicht. Es scheinen 
somit auch nach, der Chromosomenform verschiedene Karyotypen zu 
bsstehen. Das Auffinden dieser chromosomalen Rassen und ihre geo- 
graphische Verbreitung hat theoretisches und praktisches Interesse, zumal 
Polyploidiefragen in der Forstwirtschaft bislang noch nicht berücksichtigt 
wurden. 

Portulacaceae. 

Montia minor GMEL. 2n—18 Chr. Abb.1b. Fundort: Hollen bei 
Leer (Ostfriesland). Für die verwandte mehrjährige Montia rivularis 
GMEL. wurden vom Verf. (1939) 2n —20 Chr. gezählt. 


Leguminosae. 

Lathyrus paluster L. n= etwa 21 Chr. Abb. 1c und d. Fundorte: 
Fuhlensee bei Kiel und Mainzer Becken!. 

Diese Art wurde vom Verf. fast zufällig und nur wegen ihrer Selten- 
heit in der Umgebung von Kiel untersucht. Denn die Gattung, über 
deren Zytologie wir durch SENN (1938) recht gut unterrichtet sind, ist 
als sehr einheitlich und nicht zur Polyploidie neigend bekannt. Von 
45 Arten der Alten und Neuen Welt, die SENN untersucht hat, war nur 
der amerikanische L. venosus mit n= 14 tetraploid, während sich alle 
übrigen einschließlich des vorliegenden L. paluster mit n —7 als diploid 
erwiesen. Die von SENN untersuchte Form von L. paluster stammt aus 
dem Gebiet der Großen Seen in Nordamerika. 


1 Herr Dr. ROHWEDER hat die Blütenknospen der hiesigen Pflanze fixiert und 
sie mir zur Untersuchung überlassen, wofür ihm an dieser Stelle besonders gedankt sei, 
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Bei der schleswig-holsteinischen Pflanze bestand somit keinerlei Ver- 
dacht auf Polyploidie. Desto überraschender war das Ergebnis: Die 
Pflanze erwies sich durchaus als polyploid, und zwar ist sie mit groBer 
Wahrscheinlichkeit hexaploid. Abb. 1c zeigt eine Metaphaseplatte mit 
n= etwa 21 Chr. Zahlreiche andere Platten ergaben denselben Befund. 
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Abb. 1. a Carpinus betulus L. Metaphase I. b Montia minor GMEL. c Lathyrus paluster L. 
Metaphase I. d Lathyrus paluster L. Somatische Kernplatte. e Peplis portula L. f Myrio- 
phyllum verticillatum L. g Berula angustifolia KocH. Vergr. 1800fach. 


Eine genaue Auszählung ist nicht einfach wegen der ungleichen Gestalt 
urd der oft engen Zusammenlagerung der Chromosomen, die vielleicht 
auf Multivalentenbildung beruht. Eine genauere Analyse dieser Ver- 
hältnisse soll später an besser fixiertem Material erfolgen. 

Die Untersuchung der Wurzelspitzen erhärtete diesen Befund. So- 
matische Teilungen sind dort sehr häufig anzutreffen. Die sehr großen 
Kerne zeichnen sich durch entsprechend große Chromatinmengen aus. 
Auch hier ist die genaue Zählung schwierig. Denn die langen, zum Teil 
stark gebogenen, oft mit deutlicher Insertionsstelle versehenen Chromo- 
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somen überlagern sich oft und spalten sich zudem nicht gleichmäßig. 
Abb. 1d zeigt eine mitotische Platte von 2n = etwa 42 Chr. 

L. paluster bietet somit einen besonders interessanten Fall, der 
besonders auch zyto-geographisch weiter zu untersuchen sein wird. Die 
Art meidet die Mittelmeerländer und damit das mutmaßliche Entstehungs- 
gebiet der Gattung. Sie hat — ähnlich L. pratensis — im Rahmen der 
Gattung vielmehr ausgesprochen nördliche Verbreitung. Bis Island, 
Skandinavien, Lappland, Sibirien stößt sie vor. Andererseits kommt 
sie außer in Mitteleuropa auch im Donaugebiet (Banat, Serbien, Dobrud- 
scha), sowie in Oberitalien und Frankreich vor, und es erhebt sich die 
Frage nach dem zytologischen Charakter dieser südlichen und vor allem 
südöstlichen Vorkommen. Außer der diploiden sind auch hier möglicher- 
weise noch tetraploide Pflanzen zu erwarten. Das diploide Vorkommen 
der Pflanze in Nordamerika wird nach der Bearbeitung des europäischen 
Materials auch auf die Verbreitungsgeschichte dieser Art ein interessantes 
Licht werfen. 

Durch freundliche Mithilfe von Herrn E. SECRETAN (Mainz) konnte 
die Untersuchung bereits auf wildwachsendes Material aus dem Mainzer 
Becken ausgedehnt werden. Die Wurzelspitzen-Mitosen dieser Mainzer 
Pflanze boten dasselbe Bild wie die hiesigen Pflanzen. L. paluster ist 
also auch im Gebiet der oberrheinischen Tiefebene polyploid. Damit ist 
wahrscheinlich gemacht, daß das westliche und nördliche Areal von der 
vorliegenden polyploiden Form besetzt ist. 

Lathyrus montanus BERNH. 

Diese Art kommt in einer durch ihren Standort bemerkenswerten 
Form im Sandstrandgebiet der Ostsee bei Hemmelmark (Eckernförder 
Bucht) vor. An Carmin-Essigsäure-Präparaten wurde die bereits bekannte 
Zahl n=7 auch für die vorliegende Form bestätigt. 


Lythraceae. 

Peplis portula L. 2n=10 Chr. Abb. le. Fundort: Hörup (Nord- 
friesland). 

Die teils gestreckten, teils mehr oder weniger gebogenen, bei der 
geringen Zahl homologisierbaren Chromosomen gibt Abb. le wieder. 
Ein Chromosomenpaar zeigt eine deutliche Einschnürung. 

Die Zahl ist in zweierlei Hinsicht beachtenswert: Einmal bietet sie 
zyto-ökologisch ein neues schönes Beispiel für die Chromosomenarmut 
der annuellen Pflanzen feuchter Standorte. Zum anderen liefert sie erst- 
mals die Grundzahl der Lythraceae selbst. Für Lythrum hat TiscHLER 
(1928, 1929, nach TiscHLER 1931) die Zahlen n — 10 (L. hyssopifolium) 
und n —25 (L. salicaria) festgestellt. Japanische Forscher fanden einen 
l5chromosomigen Typ von L. salicaria. Die 5er Reihe ist somit für die 
Lythraceen eindeutig gesichert, wobei sich Peplis als Annuelle mit n=5 
bezeichnenderweise an den Anfang stellt. Außer dieser Reihe besteht 
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innerhalb der Familie aber noch eine 6er Reihe: Cuphea-Arten haben 
nach SUGIURA (nach TiscHLER 1938) n —6, (9), 18 Chr. Die Vermutung 
liegt nahe, daB das eingeschnürte Chromosomenpaar bei Peplis auf die 
6er Reihe hinweist, deren Entstehung sich Verf. durch Teilung dieses 
Paares vorstellt. Ausgedehntere Untersuchungen innerhalb der Familie 
könnten zur Klärung dieser prinzipiell wichtigen Frage nach der Ent- 
stehung der sekundären Grundzahlen beitragen, die in anderen Ver- 
wandtschaftskreisen ebenfalls aktuell, leider aber an demselben Punkt 
stehen geblieben ist (z.B. Veronica Sekt. Alsinebe, HoreLıch 1935). 


Halorrhagidaceae. 

M yriophylium verticillatum L. 2n = 28 Chr. Abb. 1f. Fundort: Tümpel 
des Botanischen Gartens Kiel; wahrscheinlich spontan, sicher aus der 
Provinz. 

Bisher war in der Gattung M. alterniflorum mit n —7 Chr. bekannt 
(SCHEERER 1939). Die bei der Veröffentlichung jener Zahl geäußerte 
Vermutung der Polyploidie für die beiden größeren europäischen Arten 
hat sich also für M. verticillatum bestätigt. Dieser Befund liefert wieder- 
um ein Beispiel mehr für die des öfteren erörterte Theorie HacERuPs, 
wonach in nahe verwandten Grüppen die Form mit der niedrigeren Chro- 
mosomenzahl oft arealbegrenzt und ökologisch spezialisiert ist, während 
sich die polyploide geographisch und ökologisch weit ausbreitete. M.alterni- 
florum ist bekanntlich auf die atlantischen extrem oligotrophen Gewässer 
beschränkt, wogegen sich M. verticillatum zirkumpolar weit aus- 
gebreitet hat. 

Umbelliferae. 
Berula angustifolia Koc#. 2n=18 Chr. Abb. 1g. Fundort: Graben 


am Langsee bei Kiel. 
Labiatae. 


Ajuga reptans L. 2n — 32 Chr. Abb. 2a. Fundort: Tal der Schwentine 
bei Kiel. 

Die von Mauve (1939) veröffentlichte Zahl wurde somit auch an 
schleswig-holsteinischem Material bestätigt. 

Ajuga genevensis L. 2n —32 Chr. Abb.2b. Drei Herkünfte wurden 
untersucht: Das Material der Provinz stammt aus der Umgebung von 
Mölln (Lauenburg). Ferner wurde Vergleichsmaterial aus der oberrheini- 
schen Tiefebene (kalkhaltiger Sandstandort bei Sandhausen) und von 
der Schwäbischen Alb (Blaubeuren) herangezogen. Alle 3 Herkünfte 
verhielten sich gleich. 

Teucrium scorodonia L. 2n — 32 Chr. Abb. 2c. Fundort: Kiefernwald 
bei Sandhausen (Oberrheinische Tiefebene). 

Origanum vulgare L. 2n =32 Chr. Abb. 2d. Fundort: Fridingen a. d. 
Donau (Schwäbische Alb). 

Calamintha acinos Cıaırv. 2n —18 Chr. Abb. 2e. Fundort: Mölln. 
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Serophulariaceae. 
Scrophularia umbrosa Dum. 2n= etwa 52 Chr. Abb. 2f. Fundort: 
Tal der Schwentine bei Kiel. 
Diese Zahl weicht von den bisher bekannten Zahlen innerhalb der 
Gattung ab (S. nodosa n — 18 nach SCHEERER 1939, S. vernalis n = 20, 
HAÂKANSSON 1926 nach PES 


AY 


Abb. 2. a Ajuga reptans L. b Ajuga generensis L. c Teucrium scorodonia L. d Origanum 
vulgare L. e Calamintha acinos CLAIRV. f Scrophularia umbrosa Dum. g Plantago maritima 
L. h Bidens melanocarpus K. M. WIEGAND. Vergr. 1800fach. 


Plantaginaceae. 

Plantago maritima L. 2n=12 Chr. Abb. 2g. 

Von dieser schon des öfteren untersuchten sehr variablen Art wurden 
2 Typen erfaßt: Eine große binnenländische Form der sandigen Geest 
(Ellingstedt westlich Schleswig) und eine gedrungene Form des salzigen 
Sandstrandgebietes am Bottsand bei Kiel. Beide Typen zeigten die 
bereits bekannten 12 langen, mit Einschnürungen versehenen Chromo- 
somen. Die Beteiligung polyploider Rassen an dem Formenreichtum 
von Plantago maritima dürfte damit endgültig ausscheiden. Wahr- 
scheinlich handelt es sich nur um Modifikationen. 


Compositae. 
Bidens melanocarpus K. M. WıersanD. 2n — 48 Chr. Abb. 2h. Fund- 


ort: Elbufer bei Lauenburg. 
Dieser nordamerikanische Einwanderer ist wie B. tripartitus tetraploid. 


Potamogetonaceae. 
Zannichellia palustris L. 2n = 28 Chr. Abb. 3a. Fundort: Trenthorster 
See bei Bad Oldesloe. 
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Für die Gattung Potamogeton hat PALMGREN (1939) die Grundzahl 13 
ermittelt. Die 14chromosomige Zannichellia dürfte durch Chromosomen- 
vermehrung aus 13chromosomigen Potamogetonaceen entstanden sein. 
Die Durchgängigkeit der Zahl 14 bei Zannichellia ist an weiterem Material 


zu prüfen. 


Sparganiaceae. 

Sparganium simplex Hups. 2n = 30 Chr. Abb. 3b. Fundort: Mölln. 

Diese Zahl stimmt mit den beiden bis jetzt bekannten einheimischen 
Arten Sp. ramosum und Sp. minimum überein (Wuzrr 1938). Bezeich- 
nenderweise ist die Chromosomenform bei den einander nahestehenden 
Arten Sp. ramosum und Sp. simplex gleich, während das auch habituell 
stark abweichende Sp. minimum nach Wutrrs Abbildung schlankere 
oft stark gebogene, eingeschniirte, im ganzen uneinheitlichere Chromo- 
somen besitzt. 


Juncaceae. 

Juncus Leersii Marsson. 2n= etwa 40 Chr. Abb. 3c. Fundort: 
Dünental auf Amrum. . 

Unsere drei nahe verwandten großen Juncus-Arten — J. effusus, 
J. Leersii und J. glaucus — besitzen somit unter Berücksichtigung der 
Ergebnisse WuLF¥s (1937 und 1939) dieselbe Chromosomenzahl. 

Luzula multiflora Les. 2n—36 Chr. Abb.3d. Fundort: Hüttener 
Berge (Wiesenstandort). 2n = 12 Chr. Abb. 3e. Fundort: Salemer Moor 
bei Ratzeburg (Waldstandort). 

Das Auftreten in verschiedenen ökologischen und morphologischen 
Formen, sowie in der Literatur sich widersprechende Angaben veran- 
laßten Verf., diese Art nochmals zu prüfen. BöcHher (1938) zählte an 
Material aus dem Botanischen Garten Kopenhagen n — 18 Chr., BRENNER 
(1926) jedoch nur n=9. Die letztere Zahl wird von BöcHer allerdings 
angezweifelt. 

Die Nachprüfung lieferte ein nicht erwartetes Ergebnis. Während die 
Böchersche Zahl durch die eine Herkunft bestätigt werden konnte, 
besitzt die Pflanze vom Walde beim Salemer Moor mit 2n—12 eine 
bisher für die Art noch nicht beobachtete Zahl. Das Vorkommen ver- 
schiedener chromosomaler Rassen ist für L. multiflora damit erwiesen. 
Eine genauere Erfassung dieser Verhältnisse ist in die Wege geleitet. Sie 
muß sich naturgemäß auf ein größeres Versuchsmaterial stützen. Die 
bereits mitgeteilten Ergebnisse sprechen dafür, daß sich hier Wiesen- 
und Waldformen unterscheiden, ein Verhalten, das auch bei anderen 
Arten schon beobachtet wurde. Größe und Form der Chromosomen 
stimmten bei beiden Formen überein. Die Zahl 2n —12 wurde von 
Wurrr (1939c) auch für LD. silvatica festgestellt. 
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Cyperaceae. 

Eriophorum latifolium L. 2n= etwa 54 Chr. Abb.3f. Fundort: 
Tröndelsee bei Kiel. 

Von Eriophorum sind bisher vier Arten chromosomal bekannt, und 
zwar E. polystachyum, E. vaginatum (HAKANSSON 1927), E. virginianum 
(Hicks 1929) und E. alpinum (Wuurr 1939a). Alle Bearbeiter zählten 
bei der Meiose n —29 Chr. bzw. 2n = etwa 58 Chr. (E. alpinum). Die 
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Abb. 3. a Zannichellia palustris L. b Sparganium simplex Hups. c Juncus Leersii MARSSON. 

d Luzule multiflora LEJ.1. e Luzula multiflora LES. II. f Eriophorum latifolium L. g Scirpus 

fluitans L. h Scirpus setaceus L. i Scirpus caespitosus L. k Rhynchospora alba VAHL. 
1 Rhynchospora fusca R. u. Sco. m Sieglingia decumbens BERNH. Vergr. 1800fach. 


vorliegende Art weicht somit von den iibrigen ab; sie besitzt mit 
2n= etwa 54 mit Sicherheit weniger Chromosomen als die übrigen, doch 
sollte die eindeutige Bestätigung dieser Zahl an möglichst meiotischem 
Material noch erfolgen. 

Scirpus fluitans L. 2n — 60 Chr. Abb. 3g. Fundort: 2 Herkünfte aus 
der Umgebung von Leck in Nordfriesland. 

Die Größe der Chromosomen ist sehr verschieden; sie besitzen die für 
die Familie typische runde bis ovale Form. 

Scirpus setaceus L. 2n = 28 Chr. Abb. 3h. Fundort: Gut Fresenhagen 
bei Leck (Nordfriesland). 

Die Abbildung zeigt eine Dermatogenplatte. 2 Chromosomen sind 
deutlich größer (oben links). HAKANSsOoN (1927) findet für die Art 
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n=13 Chr. Das Vorkommen von verschiedenen Zahlen innerhalb der 

Scirpus caespitosus L. 2n = 104 Chr. Abb. 3i. Fundort: Reher Kratt 
bei Hohenwestedt. 

Die Art erweist sich zumindest in der vorliegenden Form als sehr 
reich an Chromosomen. Dafiir sind sie sehr klein. Fiir andere Arten der 
Gattung hat Hıcks (1928 nach TiscHLER) ähnlich hohe Zahlen beob- 
achtet. Die abgebildete Platte stammt ebenfalls aus dem Dermatogen 
der Wurzelspitze. . 

Rhynchospora alba Vaux. 2n = 26 Chr. Abb. 3k. Fundort: Moor bei 
Kaltenhof nördlich Kiel. 

Rhynchospora fusca R. und Sox. 2n=32Chr. Abb. 31. Fundort: 
Bärenshöft bei Sprakebüll (Nordfriesland). 

Die bekannte auffallende Aneuploidie innerhalb der Cyperaceae, die 
in der Gattung Carex besonders deutlich in Erscheinung tritt, wird durch 
die mitgeteilten Zahlen durchweg bestätigt. Wie aus dem Befund bei 
Scirpus setaceus hervorgeht, hat es sogar den Anschein, daß sie nicht 
nur für die Gattungen gilt, sondern daß auch innerhalb der Arten ver- 
schiedene aneuploide Zahlen vorkommen, die nahe beieinander liegen 
können. Eine intensivere Einzeluntersuchung der Arten wird vielleicht 
auch in diese bis jetzt noch so undurchsichtigen Zahlenverhältnisse 
einen genetischen Zusammenhang bringen. 


Gramineae. 
Sieglingia decumbens BERNH. 2n — 36 Chr. Abb. 3m. Fundort: Heid- 
berg in den Hüttener Bergen (Trockenstandort). 
Wuurr (1939b) findet an Material verschiedener Botanischer Gärten 
ebenfalls 2n = 36 Chr. MAUDE (1939) gibt in ihrem Katalog 2n = 124 an. 


Zusammenfassung. 
1. Die Chromosomenzahlen folgender 26 Arten wurden festgestellt 
n 2n 
Ajuga genevensis L. . . . . . . . . . . . -- 32 
Ajuga reptans L. . . . . . . . . . . . . — 32 
Berula angustifolia Koco . . . . . . . . — 18 
Bidens melanocarpus K. M. WIEGAND . . . — 48 
Calamintha acinos CLAIRV. . . . . . . . . — 18 
Carpinus betulus L. . . . . . . . . . . . 32 — 
Eriophorum latifolium L.. . . . . . . . - — etwa 54 
Juncus Leersii MARSSON. . . . . . . . . — etwa 40 
Lathyrus montanus BERNH. . . . . . . . 7 _ 
Lathyrus paluster L. . . . . . . . . . . etwa 21 etwa 42 
Luzula multiflora Les. . . . . . . . . . — 12, 36 
Montia minor GMEL. . . . . . . . . .. — 18 


28 
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n 2n 
Origanum vulgare L. . . . . . . . . . . = 32 
+ + à sn red — 10 
Plantago maritima L. . ........ _ 12 
Rhynchospora alba VaHL. . . . . . . . . — 26 
Rhynchospora fusca R. und Sch... . . . . _ 32 
Scirpus caespitosus L. . . . . !. . . .. — 104 
bp PER ES. ei. — 60 
Scirpus selaceus L. . . . . . . . . . . . — 28 
Scrophularia umbrosa Dum. . . . . . . . = etwa 52 
Sieglingia decumbens BERNH. . . . . . . — 36 
Sparganium simplez Hups. . . . . . . . — 30 
Teucrium scorodonia L. . . . . . . . . . == 32 
Zannichellia palustris L. . . . . . . . . . = 28 


2. Bei Lathyrus paluster, Luzula multiflora und wahrscheinlich Seirpus 
setaceus werden chromosomale Rassen festgestellt. 

3. Bei der Variation von Plantago maritima sind polyploide Rassen 
wahrscheinlich nicht beteiligt. 

4. Bei Carpinus betulus, Lathyrus paluster, Peplis portula, Myric- 
phyllum verticillatum, Luzula multiflora, sowie bei.den Cyperaceen wird 
auf die sich aus den Zahlen ergebende Problematik kurz eingegangen. 


Die Deutsche Forsch inschaft hat sowohl den im Vorjahr erschienenen 
ersten Teil wie auch.den vorliegenden zweiten Teil dieser Arbeit durch Gewährurg 
von Reisegeldern unterstützt. Es sei dafür an dieser Stelle bestens gedankt. Ferner 
schuldet Verf. folgenden Herren, die bei der Materialbeschaffung behilflich waren, 
Dank: Dozent W. CHRISTIANSEN, Kiel; Pastor J. v. Dieken, Hollen b. Leer (Ost- 
friesland); Kustos E. SECRETAN, Naturhistorisches Museum Mainz. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Königsberg Pr.) 


ZUR BIOSYNTHESE DER SAUREAMIDE ASPARAGIN 
UND GLUTAMIN. 


Von 
K. Morugs. 
Mit einer Textabbildung. 
(Eingegangen am 25. Januar 1940.) 


A. Einleitung. 

Die Asparagin- und Glutaminforschung hat durch die Entdeckung 
eines Umaminierungsmechanismus eine völlig neue Richtung erhalten. 
Nachdem bereits NEEDHAM, HARRISON u.a. gefunden hatten, daß im 
tierischen Gewebe das bei der dehydrierenden Desaminierung der Glut- 
aminsäure (wie auch der Asparaginsäure) abgespaltene Ammoniak nicht 
frei wird, sondern in eine neue Bindung eingeht, während die Glutamin- 
säure sich in «-Keto-Glutarsäure (A,) oder durch nachfolgende Decar- 
boxylierung (B) und Oxydation (C) in Bernsteinsäure verwandelt, und 
nachdem WeıL-MALHERBE den reversiblen Charakter der dehydrierenden 
Desaminierung (A) erkannt hatte, 








COOH COOH 

GES, (Aj) à = 0 CHO COOH 
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entdeckten BRAUNSTEIN und KRITZMANN (1937), daß die Empfänger für 
Ammoniak und Wasserstoff beliebige «-Ketosäuren sein können, die dabei 
zu &-Aminosäuren werden (D), wie auch umgekehrt beliebige «-Amino- 
säuren über Desaminierung und Dehydrierung Ammoniak und Wasser- 
stoff an «-Keto-Glutarsäure (oder auch an Oxalessigsäure) zurückgeben 
können. Diese reversible Reaktion besitzt enzymatischen Charakter und 
ist in vitro reproduzierbar. 
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Es besteht dabei also eine komplizierte Wechselwirkung zwischen zwei 
Systemen, wobei mit dem Transport von Ammoniak gleichzeitig Oxydo- 
reduktionen stattfinden, womit auch die notwendige Energieübertragung 
verbunden ist, ohne die eine Ketosäure nicht in eine Aminosäure über- 
zugehen vermag. 


Die außerordentliche Bedeutung dieses Vorganges liegt darin, daß das 
Tier und in noch nicht bekanntem Ausmaße wohl auch die Pflanze nicht 
in der Lage sind, die Aminierung der gewöhnlichen Ketosäuren mittels 
freien Ammoniaks (E,) direkt durchzuführen, während umgekehrt die 
oxydative (dehydrierende) Abspaltung von NH, aus den Aminosäuren 
leicht erfolgt (E,). 








R (E,) R 

(2H) + NH, 2 a nicht oder schwer möglich biden, + H,0 
| leicht môglich | 
COOH (E,) COOH 


Die unmittelbare Synthese der Aminosäuren ist also nicht oder nicht 
immer môglich. Lediglich die Amino-Dicarbonsäuren vom Typ der 
Asparaginsäure und Glutaminsäure machen hierbei eine Ausnahme. Bei 
ihnen ist die oxydative Desaminierung reversibel. Da sie aber nicht nur 
NH, wieder zu empfangen, sondern auch an andere «-Ketosäuren weiter- 
zugeben imstande sind, läuft im tierischen Organismus die Assimilation 
des NH, primar zur Bildung der Asparagin- und Glutaminsäure, worauf 
erst die Umaminierung erfolgt und damit die Bildung der iibrigen Amino- 
säuren, was auch für den pflanzlichen Stoffwechsel von groBer Bedeutung 
ist (v. EULER und ADLER). 


Die Aminodicarbonsäuren wirken bei der Aminosäurenbildung und auch 
beim Aminosäurenabbau als Zwischenträger des Ammoniaks. Für ihr Funk- 
tionieren ist Voraussetzung, daB ihre C-Ketten im Stoffwechsel leicht 
verfügbar sind. Das scheint in hohem Ausmaß der Fall zu sein. Für die 
4-C-Säuren ist es seit langem bekannt. Die Beziehungen der 5-C-Säuren 
zu der weitverbreiteten Citronensäure sind in den letzten Jahren mehr- 
fach beleuchtet worden. 


Es gibt übrigens für die Asparaginsäure noch einen anderen Weg 
der Synthese durch die reversible Wirkung der Aspertase, die von QUASTEL 
und Woo rr in ruhenden Bakterien erstmalig untersucht werden konnte. 
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Diese Reaktion verläuft demnach formal unter Ausschluß von Oxyda- 
tionen. Es muß dahin gestellt bleiben, ob sich diese einfache Formu- 
lierung unter den neugewonnenen Gesichtspunkten von der dehydrieren- 


den Desaminierung der Asparaginsäure wird völlig aufrecht erhalten 
lassen. 


Die Umaminierungsreaktion D ist übrigens nach den Untersuchungen 
von BRAUNSTEIN (1939) nicht an die Mitwirkung von Aminodicarbon- 
säuren gebunden. Es kommt allein darauf an, daß der eine Partner 
durch zwei polar angeordnete negative Gruppen ausgezeichnet ist. Es 
wirken demnach ganz ähnlich Aminosäuren vom Typ der Cysteinsäure 
oder des Phosphoserins, 


‘mea SO,H a -O- PO,H, 
am, u, 
COOH COOH 


jedoch spielen diese Substanzen bei der Biosynthese der Aminosäuren 
keine große Rolle. 

Wird nun durch die Bildung der Säureamide, Asparagin und Glutamin, 
die eine der beiden notwendigen negativen Gruppen blockiert, so ist dies 
veränderte Molekül weder der direkten dehydrierenden Desaminierung 
(A,) noch der Umaminierung (D) zugänglich, d.h. aber: in den Säure- 
amiden 


COOH COOH 
déni, Cahn, 
cH, ou, 
CONE, on, 
Lost: 
Asparagin Glutamin 


sind die so wichtigen Aminodicarbonsäuren stabilisiert. 

Damit vereinigen die Säureamide, Asparagin und Glutamin, in einer 
vom ökonomischen Gesichtspunkt aus geradezu idealen Weise verschiedene 
biocheinische Qualitäten, die alle bei der Synthese der Aminosäuren 
wirksam werden: Die Säureamide sind nicht nur Ammoniakentgifter 
und Ammoniakreserven im Sinne von SCHULZE und PRIANISCHNIKOW 
(vgl. MornEs 1926), sondern zugleich Stabilisierungsprodukte und Vor- 
ratsstoffe der höchst aktiven Asparagin- und Glutaminsäure. Diese Er- 
weiterung unserer Vorstellung von der Bedeutung der Säureamide läßt 
deren Stellung im gesamten N-Stoffwechsel der Tiere und Pflanzen noch 
wesentlicher erscheinen. Wenn überhaupt der Begriff der biochemischen 
Zweckmäßigkeit eines Stoffes angebracht ist, dann hier: Beim hydro- 
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lytischen Abbau eines chemischen Kôrpers (Amid) entstehen zwei Spalt- 
produkte (NH, und Aminodicarbonsäure), von denen das eine (NH,) 
durch die Zwischenträgerfunktion des anderen seiner biologischen 
Bestimmung, der Synthese der Aminosäuren, zugeführt wird. Die Bildung 
der Säureamide stellt sich als eine Abfangreaktion zweier Stoffe dar, 
die in ihrem weiteren Schicksal im Stoffwechsel ohnehin zusammen- 
gehören. Die Säureamidbildung dürfte demnach in erster Linie dann 
zu erwarten sein, wenn die natürlichen Akzeptoren für NH,, die Keto- 
säuren, fehlen. So stellte in der Tat bereits WEIL-MALHERBE fest, daß 
in tierischen Geweben das bei der Oxydation von Glutaminsäure ab- 
gespaltene Ammoniak sich mit der noch vorhandenen Glutaminsäure 
zu Glutamin verbindet. 

Obwohl damit die bedeutende Hilfsstellung des Asparagins und 
Glutamins für die Eiweißsynthese erwiesen ist, steht die alte Vorstellung, 
daß die Säureamide die primären Bausteine der Eiweiße seien, natürlich 
nicht wieder auf; aber es bleibt künftigen Untersuchungen vorbehalten 
zu entscheiden, ob es neben der Umaminierung auch eine Umamidierung, 
eine Hilfsstellung der Amide bei der Knüpfung der Peptidbindungen 
gibt. Die interessanten Modellversiche BERGMANNs mit Papain lassen 
einen solchen Mechanismus nicht unwahrscheinlich erscheinen. 

Unter diesen Gesichtspunkten gewinnt die Frage nach der Synthese 
der Säureamide erneut an Bedeutung. Die vor allem auf das Asparagin 
gerichteten Untersuchungen von SMIRNOW und Morxess (1933) führten 
zu dem Schluß, daß das Asparagin aus den entsprechenden 4-C-Säuren 
direkt gebildet wird. Dagegen erhob ScxwAB vor allem deshalb Be- 
denken, weil er auf Grund einer neu entwickelten Methode zur Trennung 
von Asparagin und Glutamin zeigen konnte, daß bei der Infiltration 
von 4-C-Säuren nicht nur Asparagin, sondern auch das 5-C-Atome be- 
sitzende Glutamin entstehen können. Nun hatte MOTHES zwar in einem 
Falle mit 75% Ausbeute das synthetisierte Asparagin wirklich darge- 
stellt, was ScHwAB übersehen hat, und nicht nur indirekt bestimmt, 
aber das weitverbreitete und in den Infiltrationsversuchen von ScHWAB 
regelmäßig beobachtete Auftreten von Glutamin machte dennoch weitere 
Versuche notwendig. 


B. Methode. 

Die getrennte Bestimmung der Säureamidgruppen des Asparagins und 
des Glutamins beruht auf ihrer verschiedenen Stabilität gegenüber 
hydrolytischen Einwirkungen. Nach CHIBNALL und WestaLL (1932, 
1935), Vickery, PuUcHER und CLARK (1934, 1935) und Schwag (1936) 
wird das Glutamin bereits durch einstündiges Kochen bei pg 6,4—6,8 
verseift, während Asparagin erst durch 5%ige H,SO, schnell total ge- 
spalten wird: 


— CONH, +2 — coo-(NH,)*. 
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Die Bestimmung h-ruht also auf der Abspaltung des Ammoniaks der 
Säureamidgruppe, das dann in üblicher Weise im Vakuum destilliert 

Wir folgen bei der Hydrolyse ScHwAB, jedoch ist es nach unseren 
Erfahrungen nicht angängig, mit Phosphat zu puffern, wenn später NH, 
durch Alkalisierung mittels MgO im Vakuum ausgetrieben werden soll. 
Dabei erhielten wir wesentlich geringere und nicht gleichmäßige Werte, 
offenbar weil sich unlösliches Ammoniummagnesiumphosphat bildet (vgl. 
auch VICKERY, CHIBNALL 1935). Wir puffern deshalb mit Borat-Natron- 
lauge. Jedes Hydrolysengemisch wird vor und nach dem Kochen auf 
sein pa geprüft. Wir bleiben bei allen Glutaminhydrolysen zwischen 
Pa 6,4 und 6,8. 

Die Ammoniakdestillation nach weiterer Alkalisierung mit Borat- 
Puffer (nach ALTEN) ist genau; nach unseren vergleichenden Bestim- 
mungen sind jedoch bei pflanzlichem Material die Unterschiede gegen- 
über der MgO-Destillation unerheblich, sofern nicht große Phosphat- 
mengen vorhanden sind. Am einfachsten ist die Alkalisierung mit 
Borat-Natronlauge bis zur Rotfärbung von Phenolphtalein, ein Verfahren, 
dessen Genauigkeit sich bei unseren Untersuchungen als genügend er- 
wiesen hat. 

Die Hydrolyse des Glutamins am Rückflußkühler zu betreiben, 
empfiehlt sich nicht, wenigstens nicht in der gewöhnlichen Anordnung 
eines luftgekühlten einfachen Aufsatzrohres aus Glas. Während die 
Asparaginverseifung mit H,SO, bei px unter 3 ohne weiteres gelingt, 
entweicht bei der Glutaminverseifung bei py 6,4 das Ammoniak. Uns 
ist keine der so vorgenommenen Analysen von chemisch reinem Glutamin 
gelungen. Vielleicht hat ScHwAB einen gut wassergekühlten Rückfluß- 
kühler benutzt. Es wird oft übersehen, daß schwach saure Ammonium- 
salzlösungen Ammoniak an die Luft abgeben. Selbst Ammoniumsalze 
starker Säuren [(NH,),SO,] tun das. Dabei wird das py bis auf 4 gesenkt. 
Ist eine Ammoniumsalzlösung aber schwach sauer gepuffert, kann theore- 
tisch und praktisch der größte Teil des Ammoniaks durch Kochen ent- 
fernt werden. Wir benutzen deshalb zur Glutamin-Hydrolyse Erlen- 
meyerkolben, denen wir ein LieBissches Absorptionsrohr mit Gummi- 
stopfen luftdicht aufsetzen und die wir mit 5 H,SO, beschicken. Diese 
Säure wird vor der NH,-Destillation mit dem abgekühlten Hydrolysat 
vereinigt. 

Übrigens ist auch die von CHiBNALL und WestTALL entwickelte Me- 
thode der Glutaminbestimmung mittels der VAN SLYKE-Apparatur nicht 
unbrauchbar, wie ScuwaB behauptet. Diese Methode beruht darauf, 
daß Glutaminsäure sich beim Kochen zum Teil unter Ringschluß in 
Pyrrolidoncarbonsäure umwandelt, wobei die nach VAN SLYKE reagie- 
renden Aminogruppen entsprechend abnehmen: 
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SCHWAB zitiert richtig, wenn er von CHIBNALL und WESTALL behauptet, 
daß sie diese Reaktion in schwach saurem Medium durchführen. Er selbst 
benutzt aber 5% H,SO,; bei solchen Säuregraden ist der Ringschluß 
tatsächlich nur zu einem sehr geringen Prozentsatz möglich, was bereits 
von CHIBNALL festgestellt worden ist. Diese C'HrBNALLsche Bestimmung 
der Aminogruppe ist weniger praktisch als die Amidhydrolyse, gibt aber 
eine wertvolle Kontrollmöglichkeit der Amid-Bestimmung. 


Eiweißfällungen führten wir immer mit Silikowolframsäure durch. 
Gesamt-Stickstoff- Bestimmungen in nitrathaltigem Material erfolgten nach 
PucHER (1930) und Moore (1938). Im allgemeinen wird der Gesamt-N 
als Summe des Eiweiß-N und löslichen N berechnet. Unter Amid-N 
verstehen wir nur den hydrolytisch als NH, abspaltbaren Stickstoff der 
Säureamide, unter Glutamin-N oder Asparagin-N jedoch (im Gegensatz 
zu SCHWAB, aber nach altem Brauch) den gesamten N des jeweiligen 
Säureamids. Wir kennen also keinen doppelten (2x) Glutamin-N usw. 
Der Amid-N ist demnach gleich der Summe aus 1/, Glutamin-N und 
1/, Asparagin-N. In allen analytischen Fragen verweisen wir auf unsere 
früheren Veröffentlichungen. Unter KH verstehen wir Kohlenhydrate. 


C. Die Bildung von Asparagin und Glutamin 
als Folge des Eiweißabbaues in hungernden Organen. 


Zur Vorbereitung der Ernährungsversuche mußte zunächst geprüft 
werden, ob das natürliche Auftreten der Säureamide im Zuge des Eiweiß- 
abbaus bestimmten Gesetzen unterliegt. Bereits SCHWAB ist dieser Frage 
nachgegangen. Er hat eine größere Zahl von Pflanzen auf das Verhältnis 
von NH, : Asparagin: Glutamin hin geprüft und festgestellt, daß 
Asparagin- und Glutaminpflanzen nicht im strengen Sinne unterschieden 
werden können, da in jeder Pflanze unter verschiedenen physiologischen 
Bedingungen bald das eine bald das andere Amid bevorzugt gebildet 
werden kann. Dennoch bestehen gewisse konstitutionelle Eigenheiten. 
Den Analysen von ScHwAB mangelt jedoch die regelmäßige Berücksich- 
tigung bestimmter physiologischer Zustände bei verschiedenen Pflanzen, 
so daß die Ergebnisse nur schwer vergleichbar sind. 
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Yzmm (1937) hat in seinen Versuchen an Gerstenblättern bei an- 
haltendem Kohlehydrathunger in einer Serie in der Folge ded Eiweiß- 
abbaues ein zeitliches Zusammenfallen des Asparagin- und Glutamin- 
höchstgehaltes beobachtet, in einer anderen Serie aber ein deutliches 
Vorauseilen des Glutaminumsatzes in Synthese und Abbau. In allen 
Fällen wurde zuerst Glutamin synthetisiert, vor dem Gipfel der Amid- 
Kurven lag immer das Maximum des Amino-N, und zeitlich hinter den 
Amid-Maxima erfolgte die starke NH,-Anreicherung. 

VIoKERY (1939) zeigt in seiner soeben erschienenen Arbeit, daß 
hungernde Rhabarberblätter sehr viel Glutamin bilden. Ein deutliches 
Abfallen der Glutaminkurve bei extremem Hunger ist nicht feststellbar. 
VICKERYs Untersuchungen leiden allerdings darunter, daß die Blätter 
schnell erhebliche Einbußen an Wassergehalt zeigten, die Spreiten müssen 
schon nach 5 Tagen völlig welk gewesen sein. Es bleibt dahingestellt, 
ob solches Material überhaupt mit dem von YEMM oder SCHWAB ver- 
glichen werden darf. Jedenfalls ist es nicht verwunderlich, daß bei solch 
extremem Welken der Wasserzustand den gesamten Stoffwechsel be- 
herrscht, so daß bei belichteten, verdunkelten und mit Glukose versorgten 
Blättern der Eiweißabbau und die Glutaminbildung intensitätsgleich 

Auch in den Untersuchungen VickERys an Tabakblättern (1937) 
spielen Welkvorgänge eine erhebliche Rolle, doch sind die dortigen Er- 
gebnisse besser vergleichbar. Im Gegensatz zum Rhabarber zeigt Tabak 
im Dunkeln nach anfänglicher Zunahme eine baldige Abnahme des 
Glutamingehaltes, während Asparagin noch weiterhin synthetisiert wird. 
Im Licht steigt jedoch bei stetem wenn auch geschwächtem Eiweiß- 
abbau (welk!) die Glutaminkurve dauernd an. Glukoseernährung hat 
auf diese Vorgänge wiederum keinen Einfluß (!). 

Im Verein mit den Ergebnissen von Schwas an Oxalis, Pelargonium 
und Lupinus müßte demnach damit gerechnet werden, daß bei fort- 
schreitendem C-Hunger nicht immer der gleiche Ablauf der Amidbildung 
und -zerstörung erfolgt. Hier setzen unsere Untersuchungen ein. 

1. Versuch. Lupinus luteus, Oktober 1938. Samen werden in gereinigtem 
FluBsand bei 15° C und natürlichem Licht zur Keimung gebracht. Versuchsbeginn 
nach Entfaltung der Kotyledonen. Die Pflanzen werden verdunkelt, 18°C, Ver- 
suchsende nach 18tägiger Verdunkelung, Absterbeerscheinungen. 

Ein Teil der Keimlinge kommt nach 9tägiger Verdunkelung weitere 9 Tage 
ans Licht. 

Bei Lupinus luteus überwiegt der Asparaginstoffwechsel. Die im Zuge 
des Eiweißabbaus zunächst auftretenden Glutaminmengen sind so gering, 
daß nicht zu entscheiden ist, ob hier ein sekundäres synthetisches Produkt 
oder ein primäres Eiweißspaltprodukt vorliegt. Das Glutamin schwindet 
bald (9. Tag) völlig und tritt auch später nicht wieder auf. Dagegen nimmt 
das Asparagin weiterhin zu und wird erst nach dem 9. Tag abgebaut, 
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Tabelle 1. 

Gesamt-N = 100 lésl.N= 100] Amid-N = 100 

Keimlinge NH,-|Amid+,)/% | ,"/2 | 1681. |Eiw.-| NH,-|Amia-| NH,-| Us À ‘/: 
Non [Stat Asp] NR = N° |Glut-| Asp.- 

Sofort 0,8| 8,0! 2,2 | 5,8117,7| 82,3] 4,5] 45,2 | 10,0 | 27,5 | 72,5 
3 Tage dunkel | 1,4] 12,7| 3,9 | 8,8| 24,4| 75,6] 5,7 | 52,2 | 11,0 | 30,7 | 69.3 
6 = 6,9| 22,9 | 0,9 | 22,0! 40,9 | 59,1 | 16,9 | 56,0] 30,1 | 3,9 | 96,1 
QUE 9,21 33,61 0 | 33,6) 57,3 | 42,7 | 21,6 | 66,21 27,4| 0 |100 
15° „ be 17,41 29,8! O | 29,8) 67,2 | 32,8 | 25,9 | 44,31583] 0 |100 
= dé 22,31 27,4| O | 27,4| 68,1 | 31,9 | 32,8 | 40,3 1 81,4) 0 |100 
9 = dunkel 9,2] 33,6] 0 133,6| 57,3 | 42,7 | 21,6 | 66,2] 27,4] 0 |100 
dann 2 Tage hell | 2,3| 31,4 | 3,9 127,5153,61464| 4,2|64,3| 7,3 | 12,4 | 87,6 
6 4  » 1191 17,4| 2,5 |14,9/40,9|59,1] 4,6 | 42,6 | 10,9 | 144 | 85,7 
a »» » 121! 9,1! 1,0] 8,1]22,0|78,0| 9,6 |41,3 | 23,1 | 11,0 | 89,0 





womit ein starker Ammoniakanstieg verbunden ist. Asparagin erweist 
sich also unter den Bedingungen extremen C-Hungers stabiler. Bei er- 
neuter Belichtung tritt sofort Glutamin auf, hält sich dann in einem 
ziemlich konstanten Verhältnis zum Asparagin, das sofort abnimmt. 
Gleichzeitig nehmen aber Ammoniak und Gesamtamid ab. Die N-Vor- 
räte werden durch die neue KH-Anfuhr der Eiweißsynthese zugänglich 
gemacht. 

Bei andauernder Verdunkelung wie bei Wiederbelichtung ist also in der 
ersten Versuchszeit ein gewisses Gegenspiel von Asparagin und Glutamin 
festzustellen. 

2. Versuch. Sommer-Roggen, Februar 1939. Samen über Leitungswasser an- 
gekeimt. 4 Tage bei natürlicher Beleuchtung, 17°C, dann Versuchsbeginn. Die 
Keimlinge werden 11 Tage hindurch verdunkelt und dann 2 Tage wieder in natür- 
liche Beleuchtung gebracht. 

3. Versuch. Zea Mays, Oktober 1938. Keimung über Leitungswasser bei 
natürlicher Beleuchtung. Am 6. Tage Versuchsbeginn. Die Keimlinge werden 
18 Tage ins Dunkle gebracht. Keine N-Zufuhr. Analysiert wird die ganze Pflanze 
ohne den Fruchtrest mit Endosperm. 

Sowohl bei Secale als auch bei Zea wird im Prinzip ein ähnliches 
Verhalten von Glutamin und Asparagin beobachtet wie bei Lupinus, 
obwohl in bezug auf Eiweiß- und KH-Reserven die Gramineen und 












































Tabelle 2. 

Gesamt-N = 100 sl.N = 100} Amid-N = 100 

Secale ls "ls i id H Mg "es 
Keimlinge | wor Glut.- Asp-- = sd PP. - — Ghat.- Asp.- 
Sofort 0,8| 4,2| 1,5 | 2,7/11,3|88,7 | 7,1 | 37,1 | 19,0 | 35,7 | 64,3 
3 Tage dunkel 2,7| 7,11 4,7 | 2,4| 18,6 | 71,4 | 14,5 | 38,2 | 38,0 | 66,3 | 33,7 
oS pe 4,5 | 37,0 | 3,1 |33,9| 46,1 | 53,9] 9,8 | 80,3] 12,2| 8,4) 91,6 

Ali gs sé 10,71 35,2] 0 |35,2|51,8 | 48,2 | 20,7 | 67,8 | 30,3| 0 |100 
dann 2 Tage hell | 6,9 } 28,5 | 3,2 |25,3| 45,9 | 54,1 | 16,9 | 62,1 | 24,2 | 11,1 | 88,9 
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Tabelle 3. 
= mg N in 100 Keimlingen Amid-N = 100 
Keimlinge 8 8 Ys Ms 
NHN | Amid-N | Gen | aspen. | NEON | onl? ow Asp.-N 
NS 8,6 2,2 6,4 25,6 25,6 74,5 
3 Tage dunkel 5,2 35,0 7,8 27,2 14,9 22,3 77,7 
6 1 3,6 38,5 3,2 35,3 9,4 8,3 91,7 
13 „ PR 3,6 37,6 1,8 35,8 9,6 4,8 95,2 
18, nse a 7,2 31,5 0,6 30,9 22,8 1,9 98,1 


Leguminosen extrem verschiedene Typen darstellen. Glutamin nimmt 
zunächst zu, beim Roggen relativ stärker als Asparagin, und schwindet 
bei anhaltender Verdunkelung viel schneller als Asparagin. Bei erneuter 
Belichtung tritt sofort wieder Glutamin auf, obwohl der Wert für Gesamt- 
amid abnimmt. 

Wir führten nun Hungerversuche an abgeschnittenen Blättern durch. 
Die Ergebnisse stimmen bei Ginkgo, Primula, Ricinus und Zea im Wesent- 
lichen so überein, daB wir uns auf zwei Beispiele beschränken. 

4. Versuch. Ginkgo biloba, Oktober 1938, herbstliche aber noch frisch-griine 
Blatter ohne Stiele werden bei guter O,-Versorgung in absolut feuchter Luft im 
Dunkeln so aufbewahrt, daB keinerlei Welkerscheinungen einsetzen. Als Bezugs- 
größe wird das anfängliche Frischgewicht der Blattportionen gewählt. 

















Tabelle 4. 

Ginkgo Pres- mg N auf 100 g Frischgew. Amid-N = 100 

a saft ; 
~ ı, a, _ Ys 1 2 

ee Pu | NH,-N | Amid-N | Giut.-N |Aspar.-N| NH: | Giut.-N | Asp.-N 
Sofort 4,2 2,3 12,7 11,5 1,2 18,1 90,5 9,5 
5 Tage dunkel} 4,1 19,4 | 57,7 21,2 36,5 33,7 | 36,8 63,2 
BB. xy, mm 4,9 86,4 | 42,7 6,1 36,6 | 202,0 | 14,3 85,7 
ne, os 5,7 | 125,3 | 26,6 2,7 23,9 | 472 10,1 89,9 
16 a” 6,1 | 135,3 17,3 ,0 17,3 782 0,0 | 100,0 




















Die Ginkgo-Blätter zeichnen sich durch einen absolut und relativ 
hohen anfänglichen Glutamingehalt aus. Dieser steigt bei der Ver- 
dunkelung rasch und stark an. Jedoch wird Asparagin, das zunächst 
an Menge zurücksteht, absolut und relativ noch schneller gebildet. 
Bereits nach 5 Tagen wird der absolute Höchstgehalt an Amiden erreicht. 
Nun werden die Amide abgebaut, das Glutamin bei weitem am schnellsten, 
das Asparagin hinkt nach; der Ammoniakgehalt erreicht sehr hohe Werte, 
die keineswegs allein aus dem Amidabbau erklärt werden können. Die 
Veränderungen der Preßsaft-Azidität stimmen in großen Zügen mit der 
NH,-Bildung überein, sind aber wahrscheinlich zum Teil auch durch 
sinen Schwund von organischen Säuren bedingt: 

5. Versuch. Primula obconica, Sorte „Hamburger Rot“ im Kalthaus kulti- 
viert, kurz vor dem Blühen, Oktober 1938. Abgeschnittene Blätter mittleren 
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Alters werden ohne Stiele bei guter O,-Versorgung verdunkelt. Welkerscheinungen 
werden sorgfältig vermieden. Die Blatter besitzen einen durchschnittlichen Ge- 
samt-N von 250—400 mg auf 100 g Frischgewicht. 





















































Tabelle 5. 
Primula  |Pres Segoe, OR Kslicher | Amid-N = 100 
abgeschnittene | saft i, lu - 
Blätter PH = ->3 oo Gt. Asp. lösl. a NH, Amidy NH. cut. agp 
Sofort 4,9] 0,8] 2,1 | 0,4 | 1,7122,5177,5! 3,6| 9,4 |38,4| 19,2 80,8 
5 Tage dunkel | 4,1 | 1,3} 4,9| 2,1 | 2,8129,7170,3| 4,4] 16,5|26,7| 41,2 158,8 
10 , „ 138128 85| 33 | 5,2|37,5|62,5| 7512271331 | 38/7 161.3 
ae ER 4,7 | 8,6| 27,2| 1,0 |26,2]47,0|53,0]18,3 | 57,9131,6| 3,7 196,3 
2, 5,7 |13,0| 26,4 | 0,2 |26,2|50,4|49,6| 25,9 | 52,3]49,5| 1,0 199,0 


Zunächst tritt bei gleichzeitiger schwacher NH,-Bildung eine vorüber- 
gehende Ansäuerung des Preßsaftes auf. Glutamin nimmt wiederum 
zuerst zu, absolut und relativ zum Gesamtamid, schwindet dann aber 
rasch, während Asparagin seine hohen Werte erst sehr spät erreicht. 

Ohne daß wir diese auffällig übereinstimmenden Ergebnisse für alle 
Pflanzen werallgemeinern wollen (vgl. CHiBNALL 1939, S. 60), steht fest, 
daß Glutamin in weitem Ausmaße eine größere Labilität, vor allen Dingen 
im Hungerversuch, zeigt als Asparagin. In allen hier untersuchten Fällen 
enthalten extrem ausgehungerte Blätter überhaupt kein Glutamin mehr 
oder nur Spuren, jedoch oft noch erhebliche Mengen Asparagin. Im 
Prinzip hat ähnliches ScHwAB festgestellt, wenn er sagt, daß bei Legu- 
minosen und Gramineen der Quotientenwert Asparagin : Glutamin mit 
der Ammoniakanhäufung und mit dem absoluten Gehalt an Amiden 
steigt, wenn wir auch den Satz, „d.h. bei der NH,-Entgiftung wird in 
den untersuchten Fällen bevorzugt Asparagin gebildet‘ nicht unter- 
streichen können. Eine Ausnahme von dieser Regel ist uns bisher nicht 
bekannt geworden. Mit Oxalis Deppei konnten wir leider keine Versuche 
anstellen. ScHwAB fand bei Blättern dieser Pflanze nach 5tägiger Ver- 
dunkelung ansteigenden Glutamin- und absinkenden Asparagingehalt. 

Zweifellos hat der bevorzugte Verbrauch des Glutamins im C-Hunger 
eine gewisse ökonomische Bedeutung, ohne daß wir sie angesichts der 
geringen Gesamtmenge von Glutamin im Verhältnis zum Atmungsmaterial 
überschätzen, und ohne daß wir darin eine Erklärung für das auffällige 
Verschwinden im Dunkeln und Wiederauftauchen im Lichte sehen. 
Vielmehr dürfte die genaue Beachtung des Säurestoffwechsels den 
Schlüssel zu diesen Vorgängen liefern. Zunächst sind aber noch Vor- 
arbeiten auf diesem Gebiet zu leisten. Solange nur in seltenen Fällen 
mehr als 50% der vorhandenen organischen Säuren analytisch erfaßt 
und identifiziert werden können, sind Bilanzrechnungen zwischen Säure- 
und Amidumsatz eine unsichere Angelegenheit. In der Tat haben nach 
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unserem Ermessen die bisher vorliegenden Bilanzen nur zu scheinbaren 
Ubereinstimmungen gefiihrt. 

Gleichgültig ob ob die Synthese oder der Schwund von Asparagin mit 
einer Vermehrung oder einem Verschwinden der 4-C-Sauren parallel geht, 
in beiden Fallen wird ein unmittelbarer Zusammenhang des Asparagin- 
und des 4-C-Säurenumsatzes bestehen können. Da es sich um ver- 
wickelte Gleichgewichte zwischen verschiedenen Systemen handeln kann, 
zogen wir vor, zunächst durch recht einfache und deshalb übersichtliche 
Ernährungsversuche weitere Anhaltspunkte zur Charakterisierung der 
Ausgangsstoffe der Amidsynthese zu erhalten. 


D. Ernährungsversuche '. 


I. Amidbildung bei niederen Pflanzen. 

Es liegt nahe, Einzeller oder einfach organisierte Pflanzen, die durch 
den größten Teil ihrer Zelloberfläche mit ihrem Nährmedium in unmittel- 
barer Berührung stehen, zu Versuchen für die hier verfolgten Fragen 
zu benutzen. Die niederen Pflanzen besitzen zudem den Vorteil, daß sie 
häufig Stoffwechselprodukte in ihr Medium ausscheiden, wo sie ange- 
reichert leicht der Analyse zugänglich sind. Unsere seit Jahren laufenden 
orientierenden Analysen haben uns gezeigt, daß bei über 30 verschiedenen 
Pilzen und Algen der Gattungen Mucor, Absidia, Saprolegnia, Aspergillus. 
Penicillium, Saccharomyces, Chlorella, Scenedesmus und Hormidium eine 

von Säureamiden im Medium nicht erfolgt, auch wenn die 
Bedingungen (N- und C-Quellen, Pu, Temperatur) weitgehend variiert 


werden. Diese Organismen sind keineswegs unfähig, Asparagin und Glut- 
amin zu bilden. Die Analyse der löslichen Zellbestandteile läßt leicht 


Säureamide intrazellulär nachweisen. Eine besondere Anreicherung er- 
folgt aber selbst in den Zellen nicht. In das Nährmedium gebrachtes 
Asparagin oder Glutamin wird von allen untersuchten Mikroorganismen 
bei primärer Hydrolyse der Säureamidgruppe schnell gespalten. Trotzdem 
läßt sich in jungen Kulturen, die durch Filtration von den lebenden 
Zellen befreit sind, eine zellfreie fermentative Spaltung der Amide nicht 
nachweisen. Danach dürfte die Spaltung in den Zellen selbst stattfinden. 

Da dıe Spaltprodukte, in erster Linie das Ammoniak, schnell exos- 
mieren, wird das Gleichgewicht immer wieder zugunsten weiterer 
Spaltung gestört. Jedoch bleibt auffällig, daß bei zurückgedrängter 
Dissoziation der Ammonsalze im Medium wohl der Asparaginabbau 
gehemmt, jedoch nicht in eine Synthese umgestimmt werden kann. 

Es ist nicht ausgeschlossen, daß bei niederen Pflanzen eine ganz 
andere Form der Stabilisierung der Asparagin- bzw. Glutaminsäure weit 
verbreitet ist: die Peptidbildung. 

H,N-R-CO OH + H NH-R- COOH = H,N-R-CO—HN-R-COOH. 

1 Alle Ernährungsversuche werden mit den natürlichen optisch aktiven Isomeren 
durchgeführt, worauf später nicht besonders hingewiesen wird. 
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Von einer Ammoniakentgiftung unter der Bedingung des C-Hungers 
kann dabei jedoch keine Rede sein. Wir haben mehrfach bei Pilzen und 
Algen eine Vermehrung des Amino-Stickstoffs nach Säurehydrolyse im 
eiweiBfreien Pflanzenextrakt gefunden. Ob es sich dabei um Polypeptide 
der Asparagin- und Glutaminsäure handelt, ist freilich nicht erwiesen. 
Jedoch haben Haas und Hırı bei Meeresalgen Polypeptide gefunden, 
die zum Teil nur aus einer Aminosäure bestanden, so bei Pelvetia aus 
Glutaminsäure. 


II. Amidbildung in abgeschnittenen Wurzeln 
(Untersuchungen von D. GASENZER). 


Die Fortschritte auf dem Gebiete der sterilen Kultur isolierter chloro- 
phyllfreier Organe ausnutzend, haben wir nach den Erfahrungen von 
BoNNER, ROBBINS, WHITE u.a. Wurzelspitzen von Zea Mays für unsere 
Versuche benutzt. Die Samen wurden durch kurzfristige Behandlung mit 


Tabelle 6. 
Versuch 6—10. Amidbildung durch isolierte Wurzelspitzen von Zea Mays in 
steriler Kultur. 









































Amid- 
3 In 100 Nährlösung = 
Ver- Säure des er + _ nn 
such dargebotenen tration Tage Analyse Is Ms 2], 2, 
SH Seles | ta % NH,-N Amid Gut.| Asp.-|Glut.-| Asp.- 
6 |! Kontrolle] 78,0 | — 
6 | Asparagin- 2 Versuch | 59,5| 7,0 
säure 17 || Kontrolle| 77,0 
Versuch | 60,0; 7,0 
a Kontrolle] 55 = 
’ Versuch | 35 | 10,0 
7 | Asparagin- | 0,2 26 ge 58 — 
säure |Versuch | 32,5 | 20,0 | 9,0 | 11,0 | 49,6 | 50,4 
34 {| Kontrolle] 62,5 | — 
U} Versuch 26,0 | 17,5 | 7,0 | 10,5 | 41,8 | 58,2 
Asparagin- Kontrol’e] 104,6 | — 
8 |  säure # 17 {| Versuch 36,9 | 37,8 | 9,6 | 28,2 | 25,4 | 74,6 
7 f|Kontrolle| 49,0 | — 
1 Versuch | 35,5 | 10,0 
9 | Glutamin- 0,2 4 Kontrollel 53,0 | — 
säure [versuch 29,5 | 17,5] 7,5 | 10,5 | 42,8 | 57,2 
32 Kontrolle] 52,0 | — 
Versuch 39,0 | 15,5 | 6,0 9,5 | 36,7 | 63,3 
Asparagin- fl Kontrolle] 100,0 | — 
10 | säure 02 | 31 Versuch | 78,8| 9,5| 1,1 | 8,4] 11,7 | 88,3 
Glutamin- 02 35 fj Kontrolle] 93,3 | — 
säure . > WVersuch | 70,6 | 16,8 | 3,4 | 13,4 | 20,2 | 79,8 























738 K. Mothes: 


96% Alkohol äußerlich gereinigt und entfettet, eine Stunde mit gesättigter 
Calziumhypochloritiösung behandelt, mit sterilem Wasser gewaschen 
und in sterilen Petrischalen zur Keimung gebracht. Nach 48 Stunden 
wurden etwa 5 mm lange Wurzelspitzen steril abgeschnitten und paar- 
weise in 20 cm? Nährlösung weiterkultiviert [Ca(NO,), : 4 H,O 236 mg. 
MgSO,-7H,O 36mg, KNO, 81 mg, KCl 65mg, KH,PO, 12 mg, 
Fe,(SO,), 2 mg, NaCl 10 mg, Glukose 40g, doppelt dest. Wasser auf 1000]. 
Nach wenigen Wochen waren die Wurzeln gut entwickelt, 15—25 em 
lang, reich verzweigt und von gesundem Aussehen. Sie wurden dann 
in die eigentliche Versuchslösung steril überführt. Diese enthielt an Stelle 
der Nitrate die entsprechenden Chloride in äquimolekularen Konzen- 
trationen und als N-Quelle die NH,-Salze bestimmter organischer 
Säuren (0,04—0,06 mol). Die Glukosemenge wurde wesentlich herab- 
gesetzt, um die Einweißsynthese zu hemmen und um die Amidbildung 
zu fördern. Die Lösungen waren immer schwach sauer (pg um 6). In 
allen Versuchen zeigte sich, daß erst nach einer oder mehreren Wochen 
Amid synthetisiert wurde. Diese Amide waren außerhalb der Wurzeln 
im Medium nachweisbar. 

Zur Beurteilung der folgenden Ergebnisse sei vorausgeschickt, daß 
der Amidgehalt der Wurzeln selbst zu Beginn des Versuchs keine Rolle 
spielt. Auch der Gehalt der Wurzeln bei Versuchsende kann vernach- 
lässigt werden, da er in einem verschwindenden Verhältnis zum Gekalt 
des Nährmediums steht. Es wurden durchschnittlich auf 1g Wurzel- 
frischgewicht mit maximal 10 mg Gesamt-N rund 1000 mg N in Form 
von Ammoniak und Amino-N geboten. Alle Zahlenangeben beziehen 
sich auf 100 cm? Nährlösung und 10 Wurzelspitzen. Unter Kontrolle 
sind Sofortanalysen bei Versuchsbeginn zu verstehen. 

Der wichtigste Befund dieser zeitraubenden Untersuchungen ist die 
Feststellung, daß isolierte Wurzelspitzen des Mais aus Ammoniumsalzen 
Amide bilden, wobei der neu entstandene Amid-N mengenmäßig das 
Mehrfache des Gesamt-N der Wurzeln darstellt. Dieses Amid wird in 
das Nährmedium ausgeschieden. Es entsteht auf Kosten des gebotenen 
Stickstoffs, der als NH,* und als Amino-N dargereicht wird. 

Die gebildeten Amide zeigen keine eindeutigen Beziehungen zu den 
organischen Säuren, die geboten wurden. Auch eine geringere Kohle- 
hydratkonzentration ändert dieses Bild nicht wesentlich. Namentlich in 
lange dauernden Versuchen ist immer viel Asparagin gegenüber wenig 
Glutamin vorhanden, was mit den vorher beschriebenen Hungerversuchen 
übereinstimmt. Andererseits wird auch bei Ernährung mit Asparagin- 
säure immer Glutamin gebildet, namentlich in kürzeren Versuchen. 

Daraus geht hervor, daß die sterile Kultur von Wurzeln wohl ge- 
eignet ist, die Synthese sekundärer Pflanzenstoffe zu verfolgen. Nament- 
lich für die Klärung der Bildung von Alkaloiden u. ä. wird diese Methode 
von großem Nutzen sein. Für unser Problem jedoch sind die gefundenen 
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Werte von geringerer Bedeutung. Man könnte so völlig im Sinne von 
ScHwaB urteilen, daß der Amidstoffwechsel nicht durch den Charakter 
der gelieferten Bauelemente, sondern allein durch die autonome, genetisch 
fixierte Steuerung des Stoffwechsels bestimmt wird. Wir meinen jedoch, 
daß die vorliegenden Ergebnisse nur deshalb die Bedeutung der Er- 
nährung verschleiern, weil die Versuche viel zu lange dauern. Es ist unseres 
Erachtens wahrscheinlich, daß im Kurzversuch andere Ergebnisse zu er- 
zielen wären. Doch sind die Wurzeln dafür leider nicht geeignet. Die 
Menge der Amide ist im Kurzversuch nämlich so gering, daß sie nicht 
allein in den Bereich des analytischen und physiologischen Fehlers fällt, 
sondern daß vor allem auch nicht mehr bilanzmäßig berechnet werden 
kann, ob so geringe Mengen wirklich dem Umsatz der gebotenen Nähr- 
stoffe oder einem intermediären Stoffwechsel ihre Entstehung verdanken. 

Diese Wurzelversuche leiden deshalb an denselben Schwächen wie die 
Versuche ScawABs. Es gelingt auf diesem Wege nicht, den Organismus 
zu zwingen, Synthesen, zu denen er vielleicht befähigt ist, schnell und 
unmittelbar und damit eindeutig durchzuführen. Es ist durchaus wahr- 
scheinlich, daß die dargebotenen C-Skelete ineinander verwandelt werden, 
daß aus Asparaginsäure auch Glutaminsäure z. B. auf dem Wege über 
die Citronensäure gebildet wird. 

Wir müssen also Versuchsanstellungen wählen, die intermediäre Um- 
wandlungen weitgehend ausschließen. Das könnte durch Vergiften der 
komplizierten .Zwischenabläufe erfolgen, doch sind mannigfache in 
dieser Richtung geführte Versuche bisher ohne Erfolg geblieben. Die ge- 
wählten Eingriffe in den Stoffwechsel waren entweder unwirksam oder 
hinderten auch die Amidbildung. Das hängt wahrscheinlich damit zu- 
sammen, daß die Amidierung als endotherme Reaktion mit energie- 
liefernden Vorgängen gekoppelt ist, deren Vergiftung auch für die Syn- 
these Konsequenzen hat. Die andere Möglichkeit der Versuchslenkung 
lag in der Erzielung einer sear kurzen Versuchszeit. Hierfür erschien 
die Infiltrationsmethode besonders geeignet. Endlich schien es uns auf 
ein Versuchsmaterial anzukommen, dessen Stoffwechselintensität schnelle 
Umsetzungen gestattet, und dessen hochgradiger Hungerzustand in bezug 
auf Eiweiß und Kohlehydrat die Stoffwechselmöglichkeiten beschränkt. 
All diesen Bedingungen schien das bereits früher benutzte Blattmaterial 
am besten zu genügen. 


III. Ernährungsversuche an isolierten Blättern. 

a) Methode. In unseren früheren Untersuchungen haben wir die in 
Anlehnung an BJORKSTEN entwickelte Vakuuminfiltrationsmethode (Mo- 
THES 1933) verwendet. Gegenüber der Infiltration durch Zentrifugieren 
hat unser Verfahren den Vorteil geringerer mechanischer Beanspruchung 
und der Verwendung ganzer oder wenig zerschnittener Blätter. Der 
Nachteil aller Infiltrationsmethoden liegt in den geringen Substanz- 
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mengen, die auf diesem Wege zur Reaktion gebracht werden können. 
Die meisten Blatter gestatten infolge ihres beschränkten Interzellular- 
volumens nur eine Flüssigkeitsaufnahme, die maximal 50% des Blatt- 
gewichts entspricht. Da aber auch alle osmotischen Schädigungen, 
insbesondere der SchluB der Stomata, vermieden werden miissen, sind 
die verwendbaren Konzentrationen ebenfalls sehr begrenzt. Meist gehen 
wir nicht iiber 0,1 mol hinaus. Um die gesamte infiltrierte Substanz- 
menge zur Reaktion zu bringen, erscheint eine schnelle Entwässerung 
unerläBlich; diese gelingt im allgemeinen nicht im Dunkeln. Die not- 
wendige, wenn auch nur wenigstiindige, Belichtung ist fiir unsere Frage- 
stellung der schwerste Mangel der Infiltrationsmethode. Wie wir noch 
zeigen werden, ist gerade darin eine der Ursachen der Glutaminbildung 
zu sehen. Jedenfalls ist durch die Belichtung der KH-Haushalt nicht 
mehr stabil.- Es hat sich aber gezeigt, daß in gewissen Blättern auch ohne 
Entwässerung und bei der Wahl etwa doppelt so starker Konzentrationen 
die infiltrierten Substanzen, wenn auch in absolut geringeren Mengen, 
zur Reaktion gelangen. Davon machten wir Gebrauch. 


Neben der Infiltrationsmethode verwendeten wir nach alten Er- 
fahrungen den Transpirationsstrom, um über den Blattstiel Lösungen in 
die Spreite zu bringen. Dabei gelingt es, auch in kurzer Zeit erhebliche 
Mengen von Flüssigkeiten bzw. von gelösten Substanzen dem Blatt- 
gewebe zuzuführen. Der Eintritt der Reaktion erscheint jedoch bei 
diesem Verfahren wesentlich verzögert. Sein entscheidender Nachteil 
liegt aber in der möglichen Einwirkung von Bakterien, sofern sich der 
Versuch länger als 12 Stunden hinzieht. Diese Gefahr kann eingeschränkt 
oder völlig überwunden werden, wenn die Lösungen, in die die Blatt- 
stiele eintauchen, durch Eiswasser gekühlt werden. Die Wasseraufnahme 
der bei 15—18° transpirierenden Spreiten scheint dann bei Primula 
obconica, unserem Hauptversuchsobjekt, nur unwesentlich gehemmt. 














Ta- 
Tage Auf 100g 
Versuch Infiltriert vor- Analyse 
verdunkelt Ges.-N | Eiw.-N | lösl.N 
11 glutamin- | sofort 430 318 112 
Secale saures 4 (nicht infiltr.) 
Blätter | Ammonium | sofort (infiltr.) | 519 321 198 
0,1 mol. Versuch 509 298 211 
4 sofort (infiltr.) 499 276 223 
i { Versuch 7 269 238 
y {| sofort (infiltr.) | 503 262 241 
1 Versuch 514 247 267 
11 jj sofort (infiltr.) 492 241 251 
(gelbgriin) | Versuch 487 223 264 
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Blattstiele, die mit geöffneten Gefäßen in Lösungen tauchen, verhalten 
sich offenbar in bezug auf die Abhängigkeit der Wasseraufnahme von der 
Temperatur wesentlich anders als intakte Wurzeln. 

Sehr gute Ergebnisse erzielten wir auch, wenn den Nährlösungen 
0,01—0,1% Chinosol zugesetzt wurde. Viele abgeschnittene Blätter ver- 
tragen diese Konzentration wochenlang. Primula obconia erwies sich als 
besonders stabil, und es gelang uns nicht, bei 8—14tagiger Einwirkung 
von Chinosol Änderungen des normalen Eiweißstoffwechsels festzustellen. 
Einen völligen Schutz vor Bakterien gewährt indessen die gewählte 
Chinosolkonzentration nicht: 

Die zur Ernährung dienenden organischen Verbindungen beeinflussen 
zum Teil ganz erheblich die Transpiration und damit die Stoffaufnahme. 
Primula obconica zeigt bei Chinosol 0,5°/, eine relative Transpiration, 
die um etwa 10% höher liegt als bei Wasser. Bei Ammoniumlaktat 
(0,025 mol) liegt sie sogar um 80% höher, während NH,CI 0,025 mol 
(bei gleicher Azidität) die Transpiration etwas senkt. Brenztrauben- 
saures Ammonium wirkt leicht giftig, vor allem wenn die Substanz 
nicht mehr frisch ist. Citronensaures Ammonium ruft bei Infiltration 
oft Schädigungen hervor, die sich in dauernder Infiltration äußern. 
Es handelt sich dabei wahrscheinlich um Permeabilitätsstörungen, Aus- 
tritt von Zellsaft und bald folgenden Tod. Das px des Preßsaftes steigt 
dann über 8. Solche Schädigungen sind um so mehr zu beachten, als 
wir den Eindruck gewonnen haben, daß die Glutaminbildung in ge- 
schwächtem Gewebe eher als die Asparaginbildung gehemmt ist. 

Zur Infiltration gelangten: Harnstoff, NH,CI, NH,NO,, NH,-Lactat, 
NH,-Pyruvinat, NH,-Asparkginat, NH,-Glutaminat, NH,-Citronat. Alle 
Lösungen wurden auf annähernd gleiche Azidität gebracht (pq um 6), 
dabei wurden keine besonderen Puffer sondern immer NH, oder die dem 
Salz zugehörige Säure verwendet. 

















belle 7. 
Frischgewicht Zunahmen Amid-N = 100 
| 1; 1, 1 1 1 1 = 
NHN | Giut.-N | Asp.-N | Amid-N | Eiw.-N GhiË.-N asin ent.n a. 
19,3 11,2 24,0 35,2 32 68 
59,6 10,4 22,5 32,9 32 68 
22,4 16,2 43,5 59,7 — 23 3,8 19,0, 27 73 
70,0 7,0 23,5 30,5 23 77 
42,6 19,5 65,4 84,9 — 7 11,5 41,9 23 77 
122,2 10,5 23,0 33,5 31 69 
95,6 10,5 56,3 66,8 — 15 0 33,3 16 sd 
112,7 5,4 55,0 60,4 9 91 
123,6 5,0 42,3 47,3 —18 |—0,4 |—12,7 10 90 
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11. Versuch. Blatter von 10—15 em hohen Winterroggen-Keimpflanzen, 
die im Gewächshaus zur Entwicklung gekommen sind (November 1937). 
Die abgeschnittenen Blatter werden vorverdunkelt, um die Kohlehydrate 
zu verbrauchen und EiweiB abzubauen. Dann werden sie infiltriert. Die 
gesamte N-Zunahme beläuft sich auf rund 80—90 mg auf 100 g anfäng- 
liches Frischgewicht. Die infiltrierten, bei guter O,-Versorgung auf- 
bewahrten Blätter werden nach 30 Stunden analysiert. Die ,,Zunahmen* 
sind auf den Sofortwert der infiltrierten Blätter bezogen. Obwohl in 
allen Fällen glutaminsaures Ammonium infiltriert wird, verschiebt sich 
das Verhältnis Glutamin: Asparagin niemals zugunsten des Glutamins. 
Die absolut höchste Glutaminzunahme erfolgt nach 7-tägiger Verdunke- 
lung. Wie in den obigen Versuchen zeigen auch hier extreme Hunger- 
blätter den geringsten Glutamingehalt. Diese sind zur Glutaminsynthese 
offenbar überhaupt nicht mehr befähigt. Sie bilden jedoch auch kein 
Asparagin mehr. 

Das Material verhält sich wie eine typische Asparaginpflanze. Von 
einer Einwirkung der Glutaminsäure auf eine Glutaminsynthese kann 
nicht gesprochen werden. 

Völlig anders verhielt sich junger Winterroggen, der auf einem Felde 
zur Entwicklung gekommen wär; wobei ungeklärt bleibt, ob es sich um 
Rasseeigenschaften oder um eine durch die Vorgeschichte erzwungene 
Prägung des Materials handelt. 

12. Versuch (November 1937). Abgeschnittene Blätter von jungen 
Winterroggenpflanzen vom Felde. Im Laboratorium verdunkelt, dann zum 
Teil analysiert, zum Teil mit Wasser oder asparaginsaurem Ammonium 
(0,1 mol) oder glutaminsaurem Ammonium infiltriert. Die Blätter bleiben 
24 Stunden im Dunkeln in einer reinen O,-Atmosphäre mit etwa 60% 
relativer Feuchtigkeit. Sie entwässern dabei ihre Interzellularräume 
nicht völlig, leiden aber wahrscheinlich bei der hohen O,-Konzentration 
keinen Sauerstoffmangel. Die Zunahmen sind auf die wasserinfiltrierten 
Pflanzen bezogen. Infiltriert wurden durchschnittlich 70—90 mg N 
(Zunahme des Gesamt-N), jedoch ist bei den relativen Werten zu be- 
denken, daß die Bezugsgröße (Gesamt-N der Kontrollen) trotz des 
großen Blattmaterials erheblich schwankt (von 427—451 =5%). Zu- 
nächst nehmen auffälligerweise die Eiweißwerte vor allem in den extrem 
ausgehungerten Blättern stark ab (bezogen auf den „Wasser-Wert‘‘). 
Vielleicht wirkt hier die hohe NH,-Konzentration proteolysefördernd. 
Im Gegensatz zu dem vorhergehenden Versuch nehmen in diesem die 
Glutaminwerte bei Ernährung mit Glutaminsäure immer zu, sowohl 
absolut als auch relativ, während die Asparaginwerte wohl nicht aus- 
schließlich aber doch ganz besonders bei Asparaginsäuregabe ansteigen. 
So ergeben sich große Verschiebungen im Asparagin-Glutamin-Verhältnis. 
In den 5 Tage lang verdunkelten Blättern werden die extremsten Werte 
erreicht (8 und 49% Glutamin). Neben der spezifischen Ernährung 











Tabelle 8. 
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macht sich bei der Glutaminsynthese wiederum der allgemeine Er- 
nährungszustand geltend. Die am wenigsten ausgehungerten Blätter 
bilden auch bei Asparaginsäuregabe Glutamin, wobei das prozentuale 
Verhältnis kaum geändert wird, während die extrem ausgehungerten 
aus Asparaginsäure praktisch kein Glutamin mehr bilden und aus 
Glutaminsäure relativ wenig. Die NH,-Werte bleiben dann sehr hoch. 

Diese Ergebnisse stützen die Vorstellung, daß Glutamin aus Glutamin- 
säure durch Amidierung entsteht, und daß diese Synthese im extremen 
Hungerzustand nur schwer abläuft. Zur Überprüfung dieser Deutung 


N in % des Amid-N 


mg N auf 1004 /mischgemcht 





0 a 


Abb. 1. Blätter vom Winterroggen.? Nach pee C- Penner mit glutaminsaurem Am- 
monium eg ud im Dunkeln bei guter O,-Versorgung. Links: absolute 
Mengen auf 100 g hgewicht, rechts: minive leon (Amid-N = 100). 


wurde mit dem gleichen Material ein weiterer Versuch mit verschieden- 
sten N- und C-Quellen angestellt. 

13. Versuch. Blatter vom Winterroggen und Versuchsanstellung wie 
in Versuch 12. Die infiltrierten Lösungen enthalten alle die gleiche 
N-Konzentration. Infiltrierte N-Menge 80—100 mg. Versuchsdauer 
24 Stunden. Bezugsgröße der Zunahmen: die ,,Wasser-Werte“. Die 
EiweiBwerte nehmen wesentlich weniger ab, am stärksten bei brenz- 
traubensaurem Ammonium. Diese Lésung scheint die Blatter zu schadi- 
gen. Die Glutaminzunahme ist absolut und relativ ganz eindeutig bei 
Ernäbrung mit Glutaminsäure am gréBten, während Asparagin wohl 
auch bei Asparaginsäuregabe am stärksten ansteigt, jedoch auch bei 
Milchsäure große Werte erreicht. Bei (NH,),SO, und Harnstoff sind 
die Zunahmen ganz gering, wir vermuten aus Mangel an C-Material. 
Die geringe Zunahme bei Brenztraubensäure dürfte auf die Giftigkeit 
unseres Präparates zurückzuführen sein. 

Obwohl wir in Vorversuchen erprobt hatten, daß eine Versuchszeit 
von 24 Stunden günstig ist, sollte in einem weiteren (14.) Versuch mit 
dem gleichen Roggenmaterial festgestellt werden, wie sich bei Ernährung 
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mit Glutaminsäure die Glutamin- und Asparaginsynthese in Abhängigkeit 
von der Zeit verhält. Es ergab sich (Abb. 1), daB (bezogen auf den 
Sofortwert) die Glutaminsynthese nach 24 Stunden absolut am stärksten 
ist, relativ aber bereits nach 16 Stunden, während die Asparaginsynthese 
absolut nach 36 Stunden und relativ bei Versuchsende die höchsten Werte 
erreicht, Daraus geht wiederum hervor, daß Glutamin eine sehr labile 
Substanz ist, die bei C-Mangel eher abgebaut wird als das Asparagin. 

Wir haben eine weitere, größere Versuchsreihe mit Blättern von 
Primula obconica (Sorte „Hamburger Rot“) angestellt, die den Vorteil 
sehr langsamen Eiweißabbaus unter der Bedingung des Kohlehydrat- 
hungers bieten. Mit solchem Material konnten länger dauernde Versuche 
angestellt werden, wobei die Lösungen mit Hilfe des Transpirations- 
stromes in die Blattspreiten gebracht wurden. Die normalen Blätter 
haben zudem einen recht geringen Gehalt an Amiden und verarbeiten 
die physiologisch indifferente N-Quelle, Harnstoff, schnell und ohne 
Störungen. Sie vertragen auch beträchtliche NH,-Gehalte. 

15. Versuch (November 1938). Primula obconica, abgeschnittene ältere Blätter. 
50 Blätter wiegen (mit Mittelrippe) rund 100 g. Vor dem Versuch Kontrollanalyse: 
Blatthälften ohne Mittelrippen. Während des Versuches stehen die anderen Blatt- 
hälften mit den verbliebenen Mittelrippen und dem Blattstiel in Wasser, bzw. 
Lösungen von Harnstoff, asparaginsaurem NH,, im Dunkeln bei 14°C. Die Lösun- 
gen enthalten im Liter 1,4g N. Analyse der Versuchshälften nach 4 Tagen ohne 
Mittelrippen. 

16. Versuch. Primula obconica. Der Versuch 15 wird in vereinfachter Form 
wiederholt. Versuchsdauer 3 Tage. Das Material ist reicher an Stickstoff. 


In beiden Fällen steht die Abnahme des Eiweiß-N in gar keinem 
’erhältnis zur Amidsynthese. Diese ist bei N-Zufuhr in allen Fällen 
ganz bedeutend größer als ohne N-Zufuhr im einfachen Dunkelversuch 
(158). Die Amidsynthese ist bei Darbietung brauchbarer C-Ketten 
wesentlich höher, als wenn nur Harnstoff (15b) geboten wird. In diesein 
Falle entscheiden die vorhandenen C-Reserven und die Schnelligkeit 
der Bereitstellung von geeigneten C-Ketten über den Weg der Amid- 
synthese. Es wird im wesentlichen Asparagin gebildet. Absolut und 
relativ entsteht weniger Glutamin, als wenn Asparaginsäure (15c) ge- 
boten wird! Bei weitem die größte Glutaminkonzentration tritt aber auf, 
wenn Glutaminsäure als C-Kette vorhanden ist (15d, 16b). 


Wir sind geneigt, daraus den Schluß zu ziehen, daß an sich noch ge- 
nügend C-Reserven vorhanden sind, um eine Amidsynthese durchzu- 
führen, daß aber der Aufbau dieser Amide, speziell der des Glutamins, 
recht langsam vor sich geht und durch Asparaginsäure wie auch Glutamin- 
säure sehr gefördert wird. Beide Säuren wirken aber spezifisch auf die 
Asparagin- bzw. Glutaminbildung, was zur Annahme führt, daß deren 
Synthese zum erheblichen Teil wirklich von den zugeführten und ent- 
sprechenden organischen Säuren ausgeht. 

48* 





+ 
+“ 
& 


ewuqeunz 
yonsıo‘ 
opjoıyuoy] 
eurqeunz 
yons10 À 
9[[01JU0Y 


arm 
& 22 
am 
Le 
ano 
cr 


~ 
a 
= 


aa 
—— 


an 


"HNn-'sIag3 (q 


*HN-'sdsu (e 


(opoyouuayeuneg) 
PxUNp eel € 
SunpoyuNps9aso À 
euyo 1943814 
mung ‘OI 





Na 
imo an 
— 
wa 
a Hoe Od ri 


CI 69 
DS 
onr 


#S\°SS se 


6 


euyeunz 
ons À 
opgoayuoy] 
ouqeunz 
yons10 À 
opjoayuoy] 
suyeunz 
yonsıoA 
spjo1yuoy] 
euryeunz 
yonsıoA 
Sygoıyuoy] 


<= 
DEZ 


man 


858 "3373 Sr 


nl 


= 


= © 
© 


> 
- 

= = 

a Kam) 


oo Qo) oar 


wv 


Sat oe 


oes 
Ss “sg “3 


zs 


MIND WI 
_—— 


7 


«eo DE 


~ 
A2ac man CAN 
RN HOt Nm — 


=. 
wat © 67 0 


= 
a 


ONS anı 
one A 


’HN-sIng3 (p 





| "HN-'sdse (0 


| Hoysuiex (q 


| JosseM (8 


(epogjeuueyyeqaiug) 
joqunp odsL + 
Bunçexunpioalo À 
euyo 1247814 
omwug ‘QI 





Er 


N 
“a9 ‘A 


à 
Fi 





























JAIMOBUOSELA 3001 nV 











*D0YU00Q0 VNUs] UOA UIOJFFIE FIw oyonsaoasduniygurg ‘PI pun QT yonsıoy 


‘6 P1199 8L 





Zur Biosynthese der Säureamide Asparagin und Glutamin. 747 


Um diese Verhältnisse noch übersichtlicher zu gestalten, haben wir 
mit Blättern gearbeitet, die von 3 Wochen lang verdunkelten Pflanzen 
stammten. Diese noch nicht gilbenden Blätter sind an Eiweiß und 
Kohlehydraten sehr verarmt, und die Abbauprodukte sind weitgehend 
ausgewandert. Reserven dürften in größeren Mengen nicht mehr vor- 
handen sein (Versuch 17 und 18). 


Wie bereits aus dem 5. Versuch (S. 735) bekannt ist, haben aus- 
gehungerte Primula-Blätter meist keinerlei Glutamin mehr. Das ist auch 
bei dem Kontrollmaterial des Versuches 17 der Fall, in dem aber auch die 
Asparaginmengen recht gering sind, was seine Ursache wohl darin hat, 
daß die Verdunkelung der Blätter an der Pflanze eine starke Ableitung 
der löslichen Stoffe mit sich bringt. Bei weiterer Verdunkelung der ab- 
geschnittenen Blätter (17a) treten wesentliche Umsätze nicht auf. Das 
ist charakteristisch für Primula obconica. Diese Blätter können wochen- 
lang ein fast latentes Leben führen; der Stoffverbrauch ist dann offenbar 
außerordentlich eingeschränkt, sonst müßte bald Vergilben oder Ab- 
sterben zu beobachten sein. Diese Trägheit des Stoffwechsels bei Er- 
haltung der synthetischen Fähigkeiten ist der große Vorzug des Primula- 
obconica-Materials. 


Werden diese Blätter durch aufgesaugte Lösungen von Harnstoff, 
der offenbar sehr schnell in die Zellen gelangt und gespalten wird, mit 
NH, überschwemnit, so tritt ohne nennenswerten Eiweißabbau eine ge- 
ringe Amidsynthese auf, die sich absolut genommen fast völlig auf das 
Asparagin erstreckt (17b). Offenbar sind noch kleine Mengen von C- 
Ketten vorhanden, die durch NH, zur Amidbildung abgefangen werden. 
Ernähren wir mit NH, und Asparaginsäure, so treten bedeutende Amid- 
mengen auf (17c), in erster Linie Asparagin (33,4 mg N), aber auch etwas 
Glutamin (9,2 mg N). Daraus schließen wir, daß die aufgenommene 
Asparaginsäure die Möglichkeit bietet, mit NH, erneut Amide zu bilden. 
Ersetzen wir Asparaginsäure durch Glutaminsäure (17d), so ist die 
Glutaminbildung absolut und relativ so außerordentlich gefördert (45% 
Glutamin gegenüber 18% bei 17c), daß wir darin einen Beweis dafür 
sehen möchten, daß die Amide bei Mangel an den im intermediären 
Stoffwechsel gebildeten C-Ketten, direkt aus den zugeführten syntheti- 
siert werden, Glutamin aus Glutaminsäure und Asparagin aus Asparagin- 
saure. 


Würde das aufgenommene C-Material erst in komplizierter Weise 
abgebaut und umgeformt, würde die Amidsynthese indirekt auf ver- 
schlungenen Wegen nach den spezifischen Eigenheiten des Organismus 
verlaufen, dann wäre nicht einzusehen, warum sich das Glutamin : Aspa- 
ragin-Verhältnis in den Versuchen 17c und 17d so verschieden und in 
so deutlicher Übereinstimmung mit den angelieferten C-Ketten ent- 
wickelt. 
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In weiteren Experimenten haben wir zu klären versucht, in welchem 
Verhältnis die Blätter von Primula obconica im intermediären Kohle- 
hydratstoffwechsel Glutamin und Asparagin bilden. Wir haben bei Er- 
nährung mit Glukose wie auch bei Belichtung der ausgehungerten Blätter 
(Versuch 18) ein ähnliches Verhältnis (1:3) gefunden. Das entspricht 
etwa dem normalen Verhältnis nicht vorbehandelter Blätter (Kontroll- 
werte in den Versuchen 15 und 16, Anfangswert in Versuch 5). Gleich- 
zeitig geht aus Versuch 18 hervor, daß Licht keine besondere Förderung 
der Amidsynthese bewirkt, wie VICKERY vermutet hat, denn Glukose- 
ernährung führt prinzipiell zu ähnlichen Ergebnissen wie Belichtung. 

Unsere Versuche, die Synthese des Asparagins und Glutamins aus 
Citronensäure bei Primula obconica zu verfolgen, führten nicht zum Ziele, 
da eine Überschwemmung mit eitronensaurem Ammonium zu Schädi- 
gungen führte. 


E. Schlußbetrachtungen. 

Die angewandte Methode der Bestimmung der Amide und der Tren- 
nung von Glutamin und Asparagin beruht auf der hydrolytischen Ab- 
spaltung des amidartig gebundenen NH,. Diese Methode hat sich bei 
reinen Lösungen bewährt. Da es sich um eine indirekte Methode handelt, 
besteht immer die Gefahr, daß bei der Analyse komplexer biologischer 
Gemische andere Stoffe unter den gleichen Bedingungen wie Amide 
reagieren, d.h. beim Kochen NH, abspalten. Deshalb wird durchaus 
zu überprüfen sein, ob in allen Fällen das, was wir !/, Glutamin-N und 
1/, Asparagin-N nennen, auch der halben N-Menge wirklich vorhandenen 
Glutamins oder Asparagins entspricht. Es ist praktisch unmöglich, diese 
indirekte analytische Methode durch die einzig genaue präparative zu 
ersetzen, ganz abgesehen davon, daß alle präparativen Methoden mit 
ihren meist zu geringen Ausbeuten erst quantitative Aussagen gestatten, 
wenn größere Substanzmengen vorliegen. Aus diesem Grunde wäre es 
genauer und entspräche besser unseren wirklichen Befunden, statt von 
1, Glutamin-N, von leicht hydrolytisch abspaltbarem, und statt von 
1/, Asparagin-N, von schwer hydrolytisch abspaltbarem NH, zu sprechen. 
YEMM unterscheidet instabilen und stabilen Amid-N, was streng ge- 
nommen ebenfalls zu viel aussagt. Wir haben, um einigermaßen sicher- 
zugehen, mehrfach die Glutaminbestimmung dadurch kontrolliert, daß 
wir nach CHIBNALL und WESTALL den Verlust an Aminogruppen beim 
Kochen in neutralem Medium ermittelten. Die Ergebnisse berechtigten 
uns zur Annahme, daß die Glutaminbestimmungen wirklich zutreffen. 
Der instabile Amid-N und der Glutamin-N sind weitgehend dasselbe. 
Die Fehlerquelle durch die Reaktion anderer Substanzen muß sehr 
gering sein. 

Nach den Untersuchungen von DAMODARAN, JAABACK und CHIBNALL 
(1932) und Mezvize (1935) muß damit gerechnet werden, daß Glutamin- 
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lésungen beim längeren Stehen schnell Veränderungen erleiden, wobei 
die Menge des präformierten NH, zu, die der «-Amino-Gruppen abnimmt 
(Pyrrolidoncarbonsäurebildung). Wenn also unsere analytische Methode 
an sich genau ist, so besteht doch die Gefahr, daB schon bei der Prapara- 
tion ein Glutaminzerfall eintritt. Wir haben deshalb immer schnell 
gearbeitet und die Extrakte im Eisschrank aufbewahrt. Unsere Glutamin- 
werte werden eher zu niedrig als zu hoch sein. 

Das Amid-NH, des Asparagins, das erst nach kräftiger Hydrolyse 
abgespalten wird, ist weniger zuverlässig. Es ist möglich, daß in diese 
Fraktion NH, eingeht, das anderen labilen Substanzen entstammt. 
VickERY und PucuEr, die beim Tabak die Ergebnisse der Präparation 
mit denen der indirekten Bestimmung verglichen haben, stellen es als 
wahrscheinlich hin, daß die indirekt ermittelten Amidwerte zu hoch 
ausfallen, da es Substanzen gibt, die amidähnlich reagieren. 

Für unsere Problemstellung ist diese methodische Unsicherheit der 
Asparaginwerte ohne großes Gewicht, da wir in erster Linie die Glutamin- 
werte zur Grundlage der Erörterung wählen. Doch dürfte wahrscheinlich 
die weitere Forschung von der Aufklärung dieser methodischen Un- 
stimmigkeiten neue wertvolle Anregungen empfangen. Es ist nicht aus- 
geschlossen, daß sich hinter diesem „anderen“ Amid-N gerade solche 
Substanzen verbergen, die bei der Amidsynthese als intermediäre Körper 
eine entscheidende Rolle spielen. 

Weiter ergibt sich die Frage, ob die analytisch erfaßten Amide wirklich 
Produkte einer sekundären Synthese oder Eiweißspaltlinge sind. Früher 
schloß man aus der Tatsache, daß bei der Säurehydrolyse der Eiweiße 
neben Glutamin- und Asparaginsäure immer auch NH, entstand, daß diese 
Aminodicarbonsäuren im Eiweißmolekül zu einem Teil wirklich als Säure- 
amide vorliegen. Den strikten Beweis haben erst DAMODARAN am Edestin 
und DAMODARAN, JAABACK und CHIBNALL am Gliadin durch vorsich- 
tigen fermentativen Abbau erbracht. Gleichzeitig ist durch diese Unter- 
suchungen wie auch durch die Arbeiten von MELVILLE und LicHTEn- 
STEIN sichergestellt, daß Dicarbonsäuremoleküle nicht allein als Amide 
vorliegen. Durch Titration kann man freie Carboxylgruppen feststellen, 
und zwar mehr, als auf Grund älterer Bausteinanalysen zu erwarten ist. 
Auch reicht das bei Säurehydrolyse freiwerdende NH, (Amid-NH,!) 
nicht aus, um alle Glutamin- und Asparaginsäuremoleküle amidartig zu 
binden. 

Eine direkte Amidanhäufung durch Eiweißspaltung ist deshalb vor 
allem bei den Hungerversuchen anzunehmen. Jedoch steigen die Glutamin- 
werte im allgemeinen schon bei Beginn des Versuches so stark an, daß sie 
nur zu einem Teil durch den EiweiBabbau direkt verursacht sein können. 
Ein erheblicher Teil muß sekundär entstanden sein. Das gleiche geht aus 
jenen Versuchen von YEMM hervor, die CHIBNALL (1939, S. 219f.) mit- 
teilt. Die Asparaginwerte sind wegen ihres späteren Maximums und wegen 








Zur Biosynthese der Säureamide Asparagin und Glutamin. 751 


ihrer absoluten Höhe viel eindeutiger. Im übrigen ist bereits durch 
SCHULZE, PRIANISCHNIKOV, BUTKEWITSCH u.a. (vgl. MorHEs 1926) der 
Beweis für die sekundäre Entstehung des größten Teils der Amide von 
Hungerkeimlingen und Hungerblättern geführt worden. 

Bei anhaltendem Kohlehydratmangel und zunehmendem Eiweißabbau 
verändert sich in allen unseren Versuchen das Glutamin: Asparagin-Ver- 
hältnis auffällig und gesetzmäßig zugunsten des Asparagins. Es mag Aus- 
nahmen geben. SCHWABs Analysen von verdunkelten Ovzalis-Deppei 
Blättern und vielleicht auch die von Aspidium, CHIBNALLs Untersuchun- 
gen an Ricinus-Keimlingen (1939, S.60) wie auch die ViOKERYs von 
Rheum-Blättern deuten darauf hin. Wir haben allerdings an verschie- 
denem Rheum-Material nur ein ‚normales‘ Verhalten feststellen können, 
ein frühes Maximum des Glutamins und ein späteres des Asparagins. 
In unseren Versuchen wie auch in denen von YEmm verhält sich das 
Glutamin wie eine besonders labile Substanz, die schnell abgebaut wird. 
Ob es sich dabei um spontane Umwandlungen unter den im Zuge des 
Hungerstoffwechsels sich ändernden Reaktionsbedingungen handelt, die 
die Stabilität des Glutamins zunehmend verringern, oder ob Fermente 
im Spiele sind, ist nicht erwiesen. Vom ökonomischen Standpunkt ist 
die frühe Einschränkung der Arbeit mit 5-C-Körpern und die Bevorzugung 
des 4-C-Körpers nicht unwichtig; doch ist damit keine Erklärung des 
Amidstoffwechsels gegeben. Da es auf Grund der Hungerversuche nicht 
unwahrscheinlich erschien, daß Glutamin sogar in Asparagin überzu- 
gehen vermag, haben wir an ausgehungerten Roggenblättern, die weder 
Glutamin enthalten noch zur Glutaminsynthese aus eigenem Material 
befähigt sind, einen Infiltrationsversuch mit Glutamin durchgeführt. 
Während in 24 Stunden im Dunkeln der Glutamin-N-Gehalt von 7,2 auf 
1,4 mg zurückging, stieg gleichzeitig der Asparagin-N-Gehalt von 6,5 auf 
8,7 mg. Da andere C-Quellen als Glutamin nicht zur Verfügung standen, 
liegt es sehr nahe, eine Umwandlung des Glutamins unter Desamidierung, 
Desaminierung und Decarboxylierung in den 4-C-Körper anzunehmen. 
Leider konnte dieser Versuch wegen der Kostbarkeit des Glutamins 
nicht weiter ausgebaut werden. 

Für diese Umwandlung des Glutamins in Asparagin spricht aber auch 
der Versuch 14. Das durch Infiltration von Glutaminsäure gebildete 
Glutamin nimmt schon nach 24 Stunden wieder ab, während das Aspa- 
ragin noch weiter zunimmt (Abb. 1). 

Das verschiedene Verhalten von Glutamin und Asparagin während des 
Hungerversuches dürfte nicht nur auf der unterschiedlichen Stabilität 
und auf einem Aktivitätswechsel der spezifisch eingestellten Fermente 
beruhen, sondern auch auf der spezifischen Eigenheit des Säurestoff- 
wechsels, über den wir leider noch immer sehr wenig wissen. Der Ver- 
brauch und die Bildung der entsprechenden Säuren wird durch die Be- 
einflussung der Gleichgewichte bestimmend auf Synthese und Abbau 
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einwirken. Das Asparagin mag unter extremen Bedingungen des Stoff- 
wechsels gerade deshalb eine beherrschende Rolle im intermediären 
Stoffwechsel spielen, weil die 4-C-Kérper im Schnittpunkt zahlreicher 
Abbau- und Synthesebahnen stehen. Während die 5-C-Körper leicht in 
4-C-Körper übergehen, entstehen sie nur schwer aus ihnen. Das ist gleich- 
zeitig eine Erklärung dafür, daß im Hungerblatt nur wenig Glutamin 
aus Asparaginsäure, aber viel Asparagin aus Glutaminsäure gebildet wird. 
Die Beziehungen der wichtigsten Säuren lassen sich nach den Unter- 
suchungen von WIELAND und SONDERHOFF, Knoop, Martius, KREBS 
und JOHNSON, WEIL-MALHERBE u.a. wie folgt formulieren: 


KH ———— 3-C-Säuren —— > 2-C-Säuren ———+ 4-C-Säuren 


COOH COOH COOH COOH COOH 
| 
to bo ba, bo CH, 
| 
CH, + Lu, — > HO—C-COOH + CH  — 
_ 2 
Loox Lu, boon 
H 
Brenztrauben- . Oxalessigsäure Citronen- Oxalessig- Essigsäure 
säure säure säure 
ee eran 
COOH COOH COOH COOH 
CH buon bo Co + 4-C-Säuren 
ft ii sx 7 
b_coon +22 bx coon -_—*#_, bx—coon —°° lu, - | 
| . Nz | 
CH, H, H, H, I, Glutamin. 
f | | L “& ™~ sure 
COOH H OOH OOH 
Aconitsäure {Isocitronen- Oxalbernstein- a-Ketoglutar- 
säure säure säure 


Es münden also sowohl die oxydative Kondensation der 2-C-Säuren wie 
der Abbau der 6-C- und 5-C-Säuren im Stoffwechsel der 4-C-Säuren, 
die ihrerseits durch Decarboxylierung der Oxalessigsäure wieder zu 
3-C-Säuren werden, womit der Kreislauf geschlossen ist. In dieser Stellung 
der 4-C-Säuren liegt auch die Voraussetzung dafür, daß z. B. die Äpfel- 
säure ein wichtiges Nebenprodukt des Abbaus nicht allein der Asparagin- 
säure sondern auch der Glutaminsäure, ja wahrscheinlich fast aller 
Aminosäuren überhaupt ist (RUHLAND und WETZEL), was nun nicht 
bedeutet, das Äpfelsäure immer nur im Zuge des Eiweißabbaus ent- 
stehen müßte. 

Bei unseren Ernährungsversuchen spielt nun die direkte Entstehung 
der Amide aus Eiweißen praktisch keine Rolle mehr. Unsere Eiweiß- 
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bilanzen beweisen das. Zudem liegt ein großer methodischer Vorteil 
gegenüber SCHWAB im extremen Hungermaterial, das weder Eiweiß be- 
trächtlich abbaut, noch Glutamin besitzt, noch im Eigenstoffwechsel 
ohne zusätzliche C-Quellen überhaupt Amide synthetisiert. 

Solches Material, mit Ammoniak überschwemmt, das entweder als 
anorganisches Salz oder als weitgehend indifferenter Harnstoff geboten 
wird, bildet kein oder nur wenig Amid und dann meist Asparagin. Werden 
zusätzlich Milchsäure oder Asparaginsäure oder Glutaminsäure, Licht 
oder Glukose geboten, ist eine deutliche Amidsynthese feststellbar. 
Offenbar gestatten diese C-Ketten dem hungernden Blatt neue Synthesen. 
Da nun die Synthese des Glutamins bei Glutaminsäuregabe ausgesprochen 
bevorzugt ist, liegt es nahe anzunehmen, daß sie wirklich direkt aus der 
zugehörigen Aminosäure vor sich geht. 

Wir fragen zunächst, warum diese Synthese nicht vollkommener ver- 
läuft, warum immer ein erheblicher Teil Asparagin nebenbei entsteht. 
Das ist nicht sicher zu beantworten. Doch dürfte neben dem schnellen 
Abbau der 5-C-Körper zu 4-C-Körpern vor allem die von Kress be- 
obachtete Erscheinung eine Erklärung erleichtern, wonach Glutaminsäure 
die Glutaminase in Aufbau und Abbau hemmt. Eine Überschwemmung 
mit Glutaminsäure schädigt also leicht den Vorgang, den wir gerade 
erzwingen wollen. 

Bei Ernährung mit Asparaginsäure und 3-C-Säuren entsteht immer 
auch etwas Glutamin, aber doch viel mehr Asparagin, so daß wir hiernach 
geneigt sind anzunehmen, daß die Amidsynthese wirklich bei den zu- 
gehörigen Aminosäuren ansetzt. Wenn wir die Einzelbefunde unserer 
Jersuche aus den Versuchsreihen herauslösen, vermitteln sie den Ein- 
druck, daß ganz im Sinne ScHwABs die bunte Mannigfaltigkeit der Er- 
scheinungen nur das Spiegelbild der spezifischen Konstitution der Pflan- 
zen sei, und daß die direkten Einflüsse der von außen gebotenen C-Ketten 
nicht durchzuschlagen vermögen. Im Reihenversuch, bei sorgfältiger 
Berücksichtigung verschiedener Hungerzustände erscheint der Amid- 
stoffwechsel aber keineswegs gesetzlos. Die Beziehungen zur C-Gabe 
werden deutlicher. Wenn auch auffällig bleibt, daß gewisse Pflanzen 
sich bei Glutaminsäuregabe fast völlig unfähig zeigen, Glutamin zu 
bilden (Versuch 11), so ist doch kein Fall bekannt geworden, daß um- 
gekehrt aus Asparaginsäure nur oder vorwiegend Glutamin gebildet 
werden kann. Auch Rheum-Blätter, die nach VicKERY fast ausschließlich 
Glutamin besitzen, verhalten sich hierin ,,normal‘, sie bilden durchaus 
Asparagin aus Asparaginsäure. Selbstverständlich entscheidet die gene- 
tische Konstitution über die Richtung des Stoffwechsels. Es kann auch 
durch bestimmte Ernährung nicht erzwungen werden, was aus Gründen 
der Anlage nicht möglich ist. 

Unsere Ergebnisse stimmen also in großen Zügen mit denen von 
VICKERY (1939) und CaIBNALL (1939) überein, die soeben nach Abschluß 
unserer eigenen Experimente veröffentlicht worden sind. VicKERY hat 
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in hungernden Rhabarberblattern neben den N-haltigen Substanzen vor 
allem die Kohlehydrate und die organischen Säuren fortlaufend analysiert. 
Wir sind aus methodischen Gründen nicht der Ansicht, daß das Ziel 
auswertbarer Bilanzen annähernd erreicht ist, vor allem nicht auf dem 
Gebiete des Säurestoffwechsels. CHIBNALL hat auf ähnlichem Wege seine 
Infiltrationsversuche mit Ketoglutarsäure auf eine sicherere Grundlage 
zu stellen versucht. Beide kommen zu dem Schluß, daß die Amide aus 
den ihnen entspreehenden Aminosäuren gebildet werden. Vor allem aber 
ist die Arbeit von Kress zu erwähnen, der bei Nieren-, Gehirn- und 
Retina-Gewebeschnitten zeigen konnte, daß sie schnell und mit hoher 
Ausbeute aus Glutaminsäure und NH, Glutamin synthetisieren. 

ÜRSTRÖM, Kress und EGGLEsToN haben dagegen gefunden, daß Leber- 
gewebe aus Brenztraubensäure leichter Glutamin bildet als aus Glutamin- 
säure. „Such differences in rates, in our view, do not necessarily indicate 
entirely different mechanisms; they may be explained on assumption 
that the factors limiting the rate of glutamine synthesis are different 
in the two groups of tissues.“ 

Es wäre denkbar, daß die Uberschwemmung mit Glutaminsäure das 
Lebergewebe vergiftet oder wenigstens die Glutaminase inaktiviert, was 
Kress auch nachgewiesen hat. ‘Zudem wird die Brenztraubensäure auf 
Grund ihrer Molekülgröße und ihrer elektrischen Eigenschaften wahr- 
scheinlich schneller eindringen. Nach TOENNIESSEN und BRINKMANN ist 
auch eine Synthese der 5-C-Körper unter Umgehung der Citronensäure 
aus Brenztraubensäure denkbar. 


CH;- CO - COOH —2H CH,-CO- COOH —co, CH, COOH 
_— | nap N 

CH, - CO - COOH CH,-CO-COOH +#:°—28 CH,.CO-COOH 

B traubensä Diketoadipinsäure Ketoglutarsäure 





Wir sind nun nicht der Auffassung, daB die Synthese der Amide aus NH, 
und den entsprechenden Aminosäuren ganz glatt verläuft. Schon die 
Tatsache, daß sie fermentativ in vitro nicht gelingt, zwingt zur Annahme 
komplizierter Stoffwechselkorrelationen. Die Amidsynthese verschlingt 
Energie und ist nach unseren Erfahrungen an eine gute O,-Versorgung der 
Gewebe gebunden. Da im allgemeinen die Energieanlieferung in biologi- 
schen Vorgängen auf sehr spezifische Weise durch Koppelung mit exo- 
thermen Vorgängen erfolgt, bleibt die Frage, wie nun die Amidierung der 
Aminodicarbonsäuren erfolgt, vorerst noch immer offen. Es ist durchaus 
denkbar, daß es sich dabei um einen umständlichen Mechanismus handelt. 

Dafür spricht auch, daß nach WEIL-MALHERBE in tierischen Geweben 
die Glutaminsynthese aus «-Ketoglutarsiure durch gleichzeitige Glukose- 
gabe ganz bedeutend gesteigert wird. Es ist wenig wahrscheinlich, daß 
die Glukose dabei nur sparend auf den Verbrauch der Ketoglutarsäure 
wirkt, die nun erst voll zur Glutaminsynthese verfügbar wird. Kress 
zeigte außerdem, daß nur atmendes, nicht aber gärendes Gewebe 
Glutamin aus Glutaminsäure zu synthetisieren vermag. 
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Die Bedeutung der Atmung für den Amidstoffwechsel ist seit langem 
bekannt (vgl. Morues 1926). Früher sah man jedoch in erster Linie 
oder allein die Notwendigkeit der Oxydation für die Freistellung von 
NH, aus den Aminosäuren, wodurch die Voraussetzung der Amidsynthese 
als NH,-Entgiftungsprozeß erst geschaffen war. Heute betonen wir darüber 
hinaus die Rolle der Atmung als energieliefernden Vorgang, der die Amidie- 
rung ermöglicht. 

Wir halten also keineswegs den Vorgang der Amidsynthese für ge- 
nügend geklärt, die direkte Beteiligung der Aminodicarbonsäuren aber 
für sehr wahrscheinlich. Leider fehlt uns bei den höheren Pflanzen ein 
Gewebe, das in ähnlicher Weise wie tierische Gewebe eine hohe Intensität 
des Stoffwechsels paart mit der Fähigkeit, ungeschädigt mit Lösungen 
in direkten Austausch zu treten. Der Versuch, mit Wurzelspitzen Ähn- 
liches zu erreichen, ist nicht voll gelungen. Sicherlich wird in Zukunft 
die sorgfältige Beachtung der organischen Säuren weitere Anhaltspunkte 
für die Synthese der Aminosäuren und Amide liefern. Jedoch darf nicht 
verkannt werden, daß vorerst nur ein Bruchteil der Gesamtsäure ana- 
lytisch definiert werden kann, so daß alle bilanzmäßigen Vergleiche vor- 
läufig noch in der Luft hängen. Das war auch der Grund, der uns ver- 
anlaßte, auf alle Bilanzen zu verzichten, dafür aber ein im Reihenversuch 
kontrolliertes Material zu verwenden, das so ausgehungert war, daß es 
zur Amidsynthese aus eigener Substanz nicht in der Lage war, ohne die 
Fähigkeit zur Synthese gänzlich eingebüßt zu haben. 


Zusammenfassung. 


1. Die Methode der analytischen und getrennten Erfassung der Säure- 
amide, Asparagin und Glutamin, wird verbessert, und weitere Verfahren 
der weitgehend bakterienunbeeinflußten Ernährung abgeschnittener 
Blätter mit organischen Verbindungen werden ausgearbeitet. 

2. In hungernden Keimlingen und abgeschnittenen Blättern erreicht 
das Glutamin in allen untersuchten Fällen früher seinen Maximalwert 
im Zuge des Eiweißabbaus als das Asparagin. Glutamin kann zu Aspara- 
gin abgebaut bzw. umgewandelt werden. Ausgehungerte Organe enthalten 
im allgemeinen überhaupt kein Glutamin und bilden es auch nicht mehr 
aus eigener Substanz. Da sie aber die Fähigkeit zur Synthese nicht 
eingebüßt haben, sind sie zum Studium der Glutaminbildung im Er- 
nährungsversuch geeignet. 

3. Solange die Blätter über KH-Reserven verfügen, bilden sie Glutamin 
und Asparagin in einem Verhältnis, das durch Glutamin- und Asparagin- 
säure von außen her nur mäßig zu beeinflussen ist. 

4. Ausgehungerte Blätter bilden aus NH, oder Harnstoff nur in sehr 
geringem Maße Amide. Die zusätzliche Gabe von verwertbaren C-Ketten 
führt ebenso wie Belichtung zur Amidbildung. Bei Glutaminsäuregabe 
überwiegt in den meisten Fällen die Glutaminbildung, bei Asparagin- 
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säuregabe die Asparaginbildung. Das wird im Sinne einer direkten Syn- 
these der Amide aus ihren Aminosäuren gedeutet. 

5. Die gelegentlichen hohen Asparaginausbeuten bei Glutaminsäure- 
gabe werden aus dem Abbau der 5-C-Körper zu 4-C-Körpern und aus der 
spezifischen Inaktivierung der Glutaminase durch Glutaminsäure zu er- 
klären versucht. 

6. Es wird dargelegt, daB auf Grund der modernen Arbeiten iiber den 


Umaminierungsmechanismus die Bedeutung der Säureamide nicht mehr 
allein unter dem Gesichtspunkt der Ammoniakentgiftung betrachtet 


werden darf. Die Säureamide sind darüber hinaus Stabilisierungs- und 
Vorratskörper für die Asparaginsäure und Glutaminsäure, deren zentrale 
Stellung bei der Synthese der Aminosäuren auf der Fähigkeit zur NH,- 
Übertragung auf «-Ketosäuren beruht. 


Ich danke an dieser Stelle dem Reichsforschungsrat für die wirtschaftliche 
Förderung meiner Arbeiten und Fräulein Studienreferendarin G. ARNOLDT und 
Fräulein cand. rer. nat. D. GAsENzeR für ihre Hilfeleistungen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Ernst Moritz Arndt-Universität Greifswald.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN INDUZIERTEN PHOTOTRO- 
PISMUS BEI KEIMWURZELN VON HELIANTHUS ANNUUS:. 


Von 
LEONORE STEINKE. 


Mit 14 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 6. Februar 1940.) 


Einleitung. 

Im Verlauf von Untersuchungen iiber die photodynamische Erschei- 
nung konnte METZNER (1919, 1921, 1923) feststellen, daB bei an sich nicht 
lichtempfindlichen Objekten unter dem Einfluß fluoreszierender Farb- 
stoffe typische Lichtreizbewegungen ausgelöst werden können. Frei- 
bewegliche Mikroorganismen — Bakterien und Infusorien — werden je 
nach Stärke der Sensibilisierung und Belichtung positiv oder negativ 
phototaktisch, während die normalerweise gegen Licht indifferenten 
Wurzeln von Avena, Raphanus, Lepidium oder Lens zu positiv photo- 
tropischen Krümmungen veranlaßt werden. Dieser „induzierte Photo- 
tropismus‘‘ von Keimwurzeln ist seither nur von BLUM und Scorr 
(1933) eingehender untersucht worden. Sie stellten fest, daß nur die 
Spitze mit Erythrosin behandelter Wurzeln von Weizen Sitz der Licht- 
empfindlichkeit wird, und daß nur der von dem Farbstoff absorbierte 
Spektralbereich (zwischen 400 und 567 mu) wirksam ist. Eine genauere 
Analyse der Reaktion vom Standpunkt der Reizphysiologie steht aber 
noch aus. In der vorliegenden Arbeit sollen daher zunächst einmal die 
Bedingungen für das Zustandekommen des induzierten Phototropismus 
und der allgemeine Ablauf der Krümmung untersucht werden. Es wurde 
dabei von vornherein darauf geachtet, daß die photodynamisch wirk- 
samen Farbstoffe je nach Konzentration und Einwirkungsdauer auch im 
Dunkeln wirksam werden können. Eine solche Beeinflussung war wenig- 
stens nach den Erfahrungen von GicKLHORN (1914), PISKERNIK (1921) 
und PRESCHER (1932) zu erwarten. Besonders auffällig ist ferner der 
zuerst von Boas und MERKENSCHLAGER (1925) beschriebene, später von 
TAKEDA (1929), MILDEBRATH (1932), BOYSEN-JENSEN (1934), SCHWEIG- 
HART (1935) und SyYRE (1938) nach verschiedener Richtung hin unter- 
suchte Reizverlust von Wurzeln, die mit photodynamisch wirksamen 
Farbstoffen vorbehandelt waren. Dieser Reizverlust äuBert sich in einer 
vorübergehenden Unfähigkeit zur Ausfiihrung geotropischer Kriimmun- 
gen und kann natiirlich auch das Bild anderer Reaktionen mit beein- 
flussen. 


1D9 
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I. Prüfung der sensibilisierenden Wirkung verschiedener Substanzen. 


Fiir die ersten Vorversuche wurden in Anlehnung an die Arbeit von 
Merzner (1923) Wurzeln von Avena sativa und Lens esculenta verwandt, 
die — wie schon früher von BLAAUW (1918) festgestellt worden war —— 
normalerweise keinen Phototropismus zeigen. Wurden sie dagegen mit 
Erythrosinlésungen behandelt, so reagierten sie zwar sehr gut auf ein- 
seitige Belichtung, waren aber aus technischen Griinden fiir die mikro- 
skopische Kontrolle der Farbstoffwirkung nicht recht geeignet. Nachdem 
sich schlieBlich Keimwurzeln von Helianthus annuus in jeder Hinsicht 
als günstig erwiesen, wurden sie weiterhin allein für die Versuche benutzt. 

Die Versuchsanordnung fiir die qualitative Feststellung der Reak- 
tionsweise war zunächst sehr einfach. Die Achänen wurden 24 Stunden 
in Leitungswasser eingequollen und dann in feuchte (vorher ausge- 
waschene) Sägespäne gepflanzt. Wenn die Keimwurzeln eine Länge von 
1,5 cm (höchstens 2 cm) erreicht hatten, wurden sie nach sorgfältiger 
Entfernung der Sägespäne zur einseitigen Belichtung in Küvetten 
(11X11X9cm) mit den zu prüfenden Farbstofflösungen gebracht, 
welche 40 cm von einer mattierten 40 Wattbirne entfernt aufgestellt 
waren. Die Beleuchtungsstärke an der Stelle der Wurzeln betrug 215 Lux. 

Parallel zur Vorderwand der Versuchsgefäße wurden zu diesem Zweck paraffi- 
nierte Pappstreifen mit Löchern zur Aufnahme der Keimlinge so eingehängt, daß 
sie eben die Flüssigkeitsoberfläche berührten. Durch jedes Loch wurde ein Keim- 
ling mit vollkommen gerader Wurzel gesteckt und mit Watte leicht festgeklemmt, 
so daß die Wurzel sich in genau senkrechter Lage befand und vollkommen in die 
Lésupg eintauchte. Außerdem wurde darauf geachtet, daß die Wurzeln während 
der verschiedenen Handhabungen stets in senkrechter Lage verblieben, um von 
vornherein jegliche geische Induktion zu vermeiden. Die gesamte Vorbereitung 
der Versuche geschah bei rotem Licht, um den photodynamischen Reiz während 
der Vorbehandlung auszuschalten. 

Da die photodynamische Erscheinung an die Gegenwart von Sauer- 
stoff gebunden ist (vgl. TAPPEINER 1905), wurden die Lösungen während 
der Versuchsdauer in der bei Aquarien üblichen Weise durchlüftet. Die 
Wurzeln sind so während der Belichtung dauernd mit sauerstoffgesättigter 
Versuchslösung in Berührung. Im folgenden wird diese Versuchsanord- 
nung als ,,Dauerbadverfahren“ bezeichnet. werden. 

Im weiteren Verlauf der Untersuchungen wurde daneben auch das 
Eintauchverfahren von SCHWEIGHART (1935) angewendet, das manche 
Vorzüge bietet. Die mit Keimlingen besetzten Pappstreifen wurden dabei 
nur für begrenzte Zeit im Dunkeln in die mit Lösungen der zu unter- 
suchenden Substanzen gefüllten Küvetten eingehängt und dann in 
feuchten Kammern der Belichtung ausgesetzt. Die als feuchte Kammern 
dienenden SpiegelglasgefäBe (10x 12x5cm) waren mit schwarzem 
FlieBpapier so ausgeschlagen, daß nur ein 2,5 cm breiter Streifen an 
der Vorderwand ausgespart blieb. Um ein Beschlagen dieser Stelle 
während des Versuches zu vermeiden, wurde sie mit einem käuflichen 
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Präparat gegen das Beschlagen der Brillengläser eingerieben. Der Boden 
der Küvetten wurde mit Wasser bedeckt, so daß das Fließpapier der 
Wandbekleidung stets feucht blieb. Den Verschluß bildete wiederum ein 
paraffinierter Deckel mit Löchern zur Aufnahme der Wurzeln. Diese 
selbst wurden nach ihrer Befestigung in den Löchern mit etwas Watte 
durch ein wenig Kakaobutter abgedichtet. Bei dieser „Eintauchmethode“ 
sind also die Wurzeln während des Versuches von feuchter Luft um- 
geben und können bestimmt keinen Sauerstoffmangel leiden. 

Zu den orientierenden Versuchen über die Eignung verschiedener 
fluoreszierender Stoffe zur Auslösung phototropischer Reaktionen wurden 
neben Substanzen von bekannter photodynamischer Aktivität auch eine 


Bee 


Abb. 1. Typische Krümmungsbilder von Wurzeln mit photodynamisch ausgelöstem 
4 Phototropismus. 





Reihe von Stoffen verwendet, die bisher noch nicht auf ihre Wirksamkeit 
gepriift worden sind. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 

Zunächst wurden die gewählten Stoffe im Dauerbadverfahren mit 
24stündiger Versuchsdauer geprüft. Kontrollwurzeln zeigen am Schluß 
der Belichtung weder positive noch negative Krümmungen; dagegen 
treten bei allen geprüften Konzentrationen von Erythrosin, Eosin, 
Magdalarot und Rose bengale positive Reaktionen auf, die zu scharfen 
Krümmungen in der Streckungszone führen. Wie aus Abb. 1 — einer 
Darstellung typischer Kriimmungsbilder — hervorgeht, ist der Krüm- 
mungswinkel bei Erythrosin und Eosin deutlich größer als bei Magdalarot 
oder Rose bengale. Entsprechend stuft sich auch die statistische Ver- 
teilung der Krümmungen ab: während die behandelten Wurzeln in 
Lösungen von Eosin und Erythrosin ausnahmslos reagieren, krümmten 
sich nach Behandlung mit Magdalarot etwa 84% und bei Rose bengale 
nur 72%. Alle anderen noch untersuchten Lösungen blieben wirkungslos ; 
es traten nur gelegentlich Nutationen auf, die in keine Beziehung zur 
Lichtrichtung gesetzt werden können. 

In allen Versuchen mit ausgeprägten Farbstoffen zeigte sich je nach 
der angewandten Konzentration eine mehr oder weniger deutliche 
Färbung der Wurzeln in der Spitzenzone. Der mikroskopische Befund 
ergab allerdings nur eine leichte Färbung der Epidermiszellen (vgl. 


Planta Bd. 30. 49 
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auch §. 774). Sehr kräftig tingiert waren dagegen stets die abgestorbenen 
Zellen der Wurzelhaube, die oft bis ziemlich weit hinter der Spitze den 
Wurzeln anhaften und so die makroskopisch beobachtete Färbung be- 
dingen. Die Epidermis erwies sich am Schluß der Versuche bei An- 
wendung aller Stoffe — auch der tropistisch unwirksamen — als ge- 
schädigt. Sie ließ sich im Gegensatz zu den darunterliegenden Zell- 
schichten nicht mehr plasmolysieren. Die Krümmung in den oben ge- 
nannten Farbstofflösungen ist daher nicht — wie man vermuten könnte — 
etwa rein mechanisch als Folge einer einseitigen Abtötung der Epidermis 
an der beleuchteten Flanke zu erklären, sondern eine typische Wachs- 
tumsreaktion. Die später zu schildernden Messungen haben das ja auch 
bestätigt. 
Tabelle 1. Zusammenstellung der untersuchten Stoffe. 























ree oat 
Bezeichnung des Herkunft Mol.- Konzentration wendung des 
Stoffes sus Gew. aia. , 
verfahrens | verfahrens 
2,7-Anthrachinon- 412 | 480; 240; 120 0 
disulfos. Natron , « i 
Dichloranthracen- 2 
Fr ug an 450 |440; 220; 110 9 
Eosin v. gelblich Grübler 832 | 24;12;6;3 + 
Erythrosin pur. Schuchardt | 898 | 22; 11; 5,5; 2,8 + 
in-Kalium 5 
(Uranin) Grübler 408 | 240; 49 0 — 
7 44; 22 Ù 
Magdalarot Grübler 472 | 42: 21 4 4 
Methylenblau (med. 
chem. rein und Merck 319 | 31 0 — 
chlorzinkfrei) É 
Natrium-Naphthionat 245 |410 0 — 
Natrium-Salicylat 148 | 670 0 — 
Rhodamin B Schuchardt | 430 | 230; 64; 32 0 — 
Rose b er Schuchardt | 980 | 100; 20 + 
Saures Berberinsulfat Merck 451 |110; 44 0 
Trypaflavin Grübler 295 |340; 68; 34 0 - 
Wasserkontrolle 0 es 





Die Versuche wurden dann mit dem oben geschilderten Eintauch- 
verfahren wiederholt, das sich als wesentlich schonender erwies. Die 
Epidermis der 1—3 Stunden lang vorbehandelten Objekte war auch nach 
Beendigung der Versuche noch vüllig turgeszent und plasmolysierbar. 
Die Ergebnisse entsprachen durchaus denen des Dauerbadverfahrens. 
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Positive Kriimmungen waren nur mit Eosin, Erythrosin, Magdalarot 
und Rose bengale zu erzielen und traten auch hier bei den beiden erst- 
genannten Farbstoffen am stärksten auf. In den anderen Lösungen ver- 
hielten sich die Wurzeln wie bei den mit Wasser vorbehandelten Kon- 
trollwurzeln: es traten negative phototropische Kriimmungen auf. 
Helianthus-Wurzeln sind also gegeniiber Licht nicht ganz indifferent; 
der negative Phototropismus tritt aber nur bei Belichtung in Luft in 
Erscheinung (vgl. NaunpDorF 1940). Bei der photodynamischen Wirkung 
haben wir daher zwei einander entgegengesetzt wirkende Tendenzen, 
die sich kombinieren. Wir werden aus diesem Umstand bei der Be- 
urteilung der Kriimmungen noch Nutzen ziehen kônnen. Hier ist darauf 
hinzuweisen, daB die negativen Kriimmungen in den schon beim Dauer- 
badverfahren als unwirksam erkannten Lösungen sich nicht von denen 
der Kontrollen unterschieden. 

Für die Hauptversuche kommen daher nur die vier wirksamen Farb- 
stoffe in Betracht;; da sie völlig gleich wirksam sind, wurden die Versuche 
weiterhin nur mit Erythrosin durchgeführt. 

Noch ein Wort ist über die unwirksamen Stoffe zu sagen. Für Uranin 
und Trypaflavin ist bekannt, daß ihre photodynamische Wirksamkeit 
gering ist. Es kann also hier die schon bekannte Tatsache bestätigt 
werden, daß die Fluoreszenzhelligkeit kein Maß für die photobiologische 
Aktivität ist. Das gleiche gilt für das nach dieser Richtung hin bisher 
nicht untersuchte — ebenfalls stark fluoreszierende — Berberinsulfat. 
Bei der Beurteilung der Versuche ist ferner zu bedenken, daß die drei 
gelben Farbstoffe nur im Blau und Violett absorbieren, das in der Strah- 
lung der Glühlampen gegenüber dem langwelligen Spektralbereich zu- 
rücktritt. Es wäre nach den vorliegenden Erfahrungen an anderen 
Objekten daher möglich, daß bei einer Steigerung der Lichtintensität 
schließlich doch noch schwache Reaktionen zu beobachten sind!. Die 
vorstehenden Überlegungen gelten in besonderem Maße für 2,7 an- 
thrachinondisulfosaures Natrium und dichloranthracendisulfosaures Na- 
trium. Die Lösungen beider Stoffe erscheinen fast farblos und absorbieren 
hauptsächlich im langwelligen Ultraviolett. Daß Metzner (1924) bei 
Infusorien positive Ergebnisse erzielte, ist dem größeren Ultraviolett- 
reichtum und der größeren Intensität seiner Lichtquelle (Bogenlicht) 
zuzuschreiben. Auch die blau fluoreszierenden Lösungen von Natrium- 
salicylat und Natriumnaphthionat absorbieren erst im Ultraviolett und 
dürften deshalb aus dem gleichen Grunde unwirksam geblieben sein. 
Rhodamin B erwies sich ebenfalls als inaktiv, obwohl bei Mikroorganismen 
deutliche photodynamische Wirkung zu beobachten ist und der Farb- 


ı Es wurden auch orientierende Versuche bei höherer Intensität durchgeführt. 
Aber selbst bei einer Beleuchtungsstärke von etwa 1650 Lux (in 20 cm Entfernung 
vor einer 100 Wattlampe mit vorgeschalteter Wasserkühlung) blieben Reaktionen 
bei Wurzeln aus, die mit Berberinsulfat oder Trypaflavin vorbehandelt waren. 
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stoff im Gegensatz zu den vorstehend genannten sauren Farbstoffen leicht 
in die Zellen eindringt und sie vital anfärbt. Methylenblau wurde auf 
Grund einer Bemerkung von Grare (1922, S. 75) über Sensibilisierung" 
von Avena-Koleoptilen fiir rotes Licht mit herangezogen; irgend eine 
Wirkung wurde jedoch nicht beobachtet. 


IL Die Beeinflussung des Wachstums. 
A. Die Dunkelreaktion. 
Wenn wir den induzierten Phototropismus wie den normalen als 
eine Reizerscheinung ansehen, dann müssen wir erwarten, daß bei all- 


A 





0 


Std. 
Abb. 2. Die Dunkelwirkung. Längen- 
zuwachs mit 110-10-* mol. Ery- 
(E) und 
der Kontrollwurzeln (K) bei 
Licbtausschlus. 


seitiger (oder zweiseitiger) Belichtung mit 
Erythrosin behandelter Wurzeln Photo- 
wachstumsreaktionen auftreten. Zuvor 
aber ist es notwendig, die durch die 
Behandlung selbst hervorgerufene vom 


«Licht unabhängige Beeinflussung des 


Wachstums kennen zu lernen. MiLpE- 
BRATH (1932) und PRESCHER (1932) 


„konnten bei Mais bzw. Vicia Faba eine 


Wachstumshemmung durch Eosin kon- 
statieren, und bei der Gleichheit der 
Wirkung von Eosin und Erythrosin 
überrascht es deshalb nicht, daß auch 
in meinen Versuchen die Wurzeln von 
Helianthus gehemmt werden. 
Keimwurzeln, die zunächst eine 
Stunde in 110-10 mol. Erythrosin- 
lésung bzw. Leitungswasser vorbehandelt 
waren, wurden in einer feuchten Kam- 
mer mit Spiegelglaswinden mit dem 


Horizontalmikroskop bei rotem Licht beobachtet. In Abb. 2 sind die 
Mittelwerte des Längenzuwachses behandelter Wurzeln und der Kon- 
trollen graphisch dargestellt. Wie man sieht, wird die Wachstums- 
geschwindigkeit durch das Erythrosin etwa auf die Hälfte reduziert; 
es ist also eine ausgeprägte Dunkelwirkung vorhanden. 


B. Die Lichtwachstumsreaktion. 

Für die Beobachtung der Lichtwachstumsreaktion mußte eine Ver- 
suchsanordnung getroffen werden, die eine gleichmäßige Beleuchtung der 
Wurzeln von zwei Seiten ermöglichte, ohne daß eine Temperaturschwan- 
kung oder eine Veränderung der Luftfeuchtigkeit eintrat. 

Ich benutzte hierzu den in Abb. 3 skizzierten Thermostaten. Er besteht aus 


einem doppelwandigen Zinkblechkasten. Der Innenraum — der gleichzeitig als 
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feuchte Kammer dient — ist an der Vorderseite mit einer Spiegelglasplatte ver- 
schlossen. Der Raum zwischen äuBerer und innerer Wand ist mit Wasser gefüllt. Die 
Heizwicklung ist außen um den unteren Teil des Thermostaten so gelegt, daß mög- 
lichst günstige Wärmeabgabe erfolgt; der Strom wird durch ein nicht eingezeichnetes 
Kontaktthermometer mit Stromrelais gesteuert. Die Temperatur betrug bei den 
Versuchen 21° + 0,2°C. Ein flacher Kasten (V). dessen Boden ebenfalls aus einer 
Spiegelglasplatte besteht, bildet den oberen Verschluß des Innenraumes. Er wird 
zum Wärmeschutz des Innenraumes mit Leitungswasser oder — bei höheren Inten- 
sitäten — mit 4%iger Kupfersulfatlösung gefüllt. Darüber ist ein nach unten offener 
Kasten (K) mit der Lampe (L) befestigt, deren Strahlen durch die beiden Spiegel- 
paare S und S, auf die Wurzel (W) gelenkt 
werden. Die Wurzel selbst befindet sich 
in einer kleinen Spiegelglasküvette (G) und 
kann so genau an den Indifferenzpunkt 
zwischen den Spiegeln gebracht werden. 
Dieser Ort gleicher Beleuchtung der 
Flanken wird zuvor mit einem kleinen 
Fettfleckphotometer ermittelt. Hinter der 
Wurzel wird in dem Innenraum eine kleine 
rote Taschenlampenbirne angebracht, die 
als Lichtquelle für das Gesichtsfeld des 
vor dem Thermostaten aufgestellten Hori- 
zontalmikroskopes dient. Gemessen wurde 
alle 10 Min. 


Zuerst wurden mit Erythrosin 
in der üblichen Weise vorbehandelte 
Wurzeln untersucht. Der normale 
Zuwachs vor der Behandlung wurde 
während einer Stunde verfolgt. 
Daran schloß sich eine einstündige „Bl __ __ ___ — ir 
Eintauchzeit in einer 110-1076 mo- SES hé, De 
laren Erythrosinlésung. Dann wurde Abb. 3. Bohematischer Längsschnitt durch 
die Zuwachsgeschwindigkeit im den benu an nn Mn guage 
Dunkeln ermittelt und schließlich 7 au 
die Beobachtung nach Einschalten des Lichtes zu Ende geführt. 

Die Messungen wurden bei verschiedenen Beleuchtungsstärken (146, 
745 und 1890 Lux) ausgeführt, die durch Wechsel der Lichtquelle (40Watt 
innenmattiert, 100 und 250 Watt Schmalfilmlampen) hergestellt werden 
konnten. In Abb. 4a sind die Mittelwerte der Beobachtungen an be- 
handelten Wurzeln graphisch dargestellt. Die Ergebnisse zeigen noch 
einmal, daß das Wachstum der Wurzeln schon im Dunkeln durch die 
Vorbehandlung mit Erythrosin ungefähr auf die Hälfte herabgesetzt 
wird. Bei Belichtung mit 146 und 745 Lux aber sinkt die Wachstums- 
geschwindigkeit auf rund ein Viertel des normalen Längenzuwachses. 
Wird die Beleuchtungsstärke auf 1890 Lux erhöht, dann erfolgt eine 
besonders ausgiebige Wachstumshemmung; der Zuwachs innerhalb 
von 10Min. — der im Dunkeln im Mittel 964 betrug — sinkt auf 
rund 20 u ab. 
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Bei den Kontrol!versuchen wurden die Wurzeln im Gegensatz zu den 
mit Farbstoff behandelten Objekten für eine Stunde in Leitungswasser 


Dunkelwachstum Lichtwachstum 
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Abb. 4. Licht hst ktionen von Helianthus-Wurzeln. A Versuchswurzeln; nach 
Feststellung des normalen Dunkelwachstums einstündige Vorbehandlung mit 110 - 10°* mol 
Erythrosinlösung. B Kontrollwurzeln; nach Feststellung des normalen Dunkelwachstums 
einstündige Vorbehandlung mit Leitungswasser. Beleuchtungsstärke 146 Lux ( 


+ ), 
745 Lux (————) und 1890 Lux(...... ). 





getaucht. Wie Abb. 4B zeigt, verringert auch diese Vorbehandlung im 
Dunkeln vorübergehend die Wachstumsgeschwindigkeit. Im Licht ist 
dagegen — zumal bei 1890 Lux — eine Wachstumsbeschleunigung zu 
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beobachten. Dies entspricht ja auch der Tatsache, daB bei einseitiger 
Beleuchtung negativ phototropische Kriimmungen ausgefiihrt werden. 


Es ergibt sich somit, daß mit Erythrosin behandelte Wurzeln im 
Licht eine Wachstumshemmung erfahren, die als Ursache für die positiv 
phototropische Krümmung angesehen werden muß. Wie aus Abb. 4A 
ersichtlich ist, setzt die Wachstumshemmung sofort nach Beginn der 
Belichtung ein; bereits die erste Messung nach Einschalten des Lichtes 
läßt einen starken Abfall der Zuwachsgeschwindigkeit erkennen, und in 
etwa 20 Min. hat die Reaktion ihren endgültigen Wert erreicht: das Wachs- 
tum ist wieder konstant geworden. 


III. Der Verlauf der phototropischen Krümmung. 


Für die genauere Verfolgung des Krümmungsverlaufes wurde die 
in Abb. 5 schematisch wiedergegebene Versuchsanordnung gewählt. 

Die Wurzel befindet sich in 
der mit schwarzem Fließpapier 
ausgeschlagenen Küvette K, in 
der nur kleine Fenster für die 
Beleuchtung und Beobachtung 
ausgespart sind. Als Reizquelle 
dient die Lampe R (40 Watt) in 
lichtdichtem Gehäuse, während 
eine zweite Lampe B (40 Watt) 
das Gesichtsfeld des Horizontal- m wen 
mikroskopes M erleuchtet. Hier 8 
ist eine Filterküvette F vorge- 


schaltet, die mit Erythrosin- 


lösung 1: 1000 gefüllt ist. Durch K 
geeignete Blenden (B, und B,) oW R- 
aus schwarzer Pappe werden Fl & 


die in die Kiivette eindringenden 
Strahlen eng begrenzt, um Re- 
flexe möglichst auszuschalten. __| 
Die Krümmung und ihr 
Charakter ließ sich am besten 
an einer Reihenfolge von Umriß- 
zeichnungen verfolgen. Zu die- L 
sem Zweck ist das Okular des Ho- 4 
rizontalmikroskopes mit einem 
groBen Zeichenprisma mit Strah- W 
lenteilung ausgerüstet, das so 
orientiert wurde, daB die hori- inet si rer déc 
zontale Tischebene als Zeichen- bb. 5. Versuchsanordnung 
flache diente. Sie wurde durch RAPE, LAOS LD EEE 


das in Serie mit der Beleuch- 

tungslampe B geschaltete Lämpchen L erleuchtet. Durch den Widerstand W 
konnte die Helligkeit jeweils auf den giinstigsten Wert eingestellt werden. Damit 
die einzelnen auf Pauspapier angefertigten Zeichnungen sicher gegeneinander 
orientiert werden konnten, wurde im Okular ferner eine Glasplatte mit zwei sich 
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kreuzenden Strichpaaren eingelegt. Bei jeder Zeichnung wurden zwei dieser Krev- 
markiert, die als Fixpunkte dienten. Als MaB fiir die Reaktions- 

= diente der D der in bekannter Weïse an den Zeichnungen 
durch Einzeichnung der Mittellinien von Basis und Spitze der Wurzeln ermittelt 

Es standen zwei solcher Apparaturen zur Verfügung. Sie befanden sich 
in einer Dunkelkammer, deren Raumtemperatur 20° + 0,5°C betrug. 
In den Küvetten stieg die Temperatur innerhalb der Versuchsdauer 
héchstens um 1°C. 

Durch besondere Kontrollversuche wurde zunächst sichergestellt, daB 
die Vorschaltung der Erythrosinlésung als Filter die Reizwirkung der 
zur Beleuchtung des Horizontalmikroskopes dienenden Lampe B vüllig 
aufhebt. Alle dieser Lichtquelle allein ausgesetzten mit Erythrosin vor- 
behandelten Wurzeln blieben bis auf die nie ganz zu vermeidenden un- 
gerichteten Nutationen gerade. Hierdurch ist überdies in Übereinstim- 
mung mit den Ergebnissen von BLum und Scorr (1933) erneut bewiesen, 
daß nur die von dem sensibilisierenden Farbstoff absorbierten Licht- 
strahlen photodynamisch wirksam sind. 

Alle Vorbereitungen zu den Versuchen wurden zur Vermeidung un- 
gewollter Reizung bei rotem Licht vorgenommen. Die Beleuchtungs- 
stärke betrug in der Regel 1700 Lux; Abweichungen hiervon sind bei 
den einzelnen Versuchen vermerkt. Da die Krümmung der Objekte 
stets 12 Stunden lang verfolgt wurde und immer nur zwei Wurzeln 
gleichzeitig untersucht werden konnten, sah ich mich leider gezwungen, 
die Versuchsreihen bei der Untersuchung des Krümmungsverlaufes auf 
je 10—12 Wurzeln zu beschränken. Es wurde aber strengstens darauf 
geachtet, daß nur gleich lange, vollkommen gesunde und gerade Wurzeln 
zur Beobachtung kamen. Da gelegentlich schon während des Eintauchens 
bei der Vorbehandlung Nutationskrümmungen auftraten, wurden immer 
10 Wurzeln für den Versuch vorbereitet. Von diesen wählte ich dann 
nach Ablauf der Eintauchzeit die beiden besten Wurzeln aus und be- 
festigte sie in der angegebenen Weise in den Küvetten. Nachdem die 
erste Zeichnung der Wurzeln angefertigt war, wurden die Reizlampen 
eingeschaltet und die Wurzeln für die Bestimmung des Krümmungs- 
verlaufes alle Stunden gezeichnet. Trotz der geschilderten Vorsichts- 
maßregeln waren die individuellen Schwankungen recht beträchtlich. 


1. Die negative Krümmung der Kontrollwurzein. 

Es wurde zuerst die Krümmung mit Leitungswasser vorbehandelter 
Wurzeln innerhalb von 12 Stunden beobachtet. Die Vorbehandlung dieser 
Kontrollen dauerte wie bei den Versuchspflanzen eine Stunde. Es traten 
wie bei den oben geschilderten Vorversuchen und in Übereinstimmung 
mit den Angaben von NAUNDoRF (1940) stets kräftige negative 
Krümmungen auf. Wie wir aus den in Abb. 6 dargestellten Messungs- 
ergebnissen ersehen, betrug die Reaktionszeit etwa 30 Min. Nach dieser 
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Zeit beginnt die Kriimmung merklich zu werden und nimmt zuerst rasch, 
dann mit geringerer Geschwindigkeit zu, um schlieBlich einem Endwert 
von etwa 30° zuzustreben, der in meinen Versuchen nie iiberschritten 
wurde, und der — wie NAUNDORF fest- 
stellte — durch die optischen Ver- 
hältnisse in der reizempfindlichen 
Spitzenzone bedingt ist. Dieser End- 
wert wurde nach etwa 10stiindiger 
Belichtung erreicht. 


2. Die positive Kriimmung sensi- 
bilisierter Wurzeln. FETE 12 


Es wurde nunmehr die Reaktion Abb.6. Krümmungsverlauf nach Im 
behandelter Wurzeln ebenfalls inner- behandlung mit Leitungswasser. 
halb von 12 Stunden bei Dauerbelich- 

tung verfolgt. Die Versuchsobjekte wurden zunächst für eine Stunde in 
einer 110 10% molaren Erythrosinlösung kräftig sensibilisiert. Während 
der ersten Stunde wurden die Wurzeln alle 15 Min. gezeichnet, um den 
Beginn der Reaktion möglichst genau 
festzulegen, und um festzustellen, ob 
die Krümmung von Anfang an gleich- 
mäßig in positiver Richtung verläuft. 


+ 


negativer positiver 
Ärümmungsgrad 
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Abb. 7. Kriimmungsverlauf nach Vor- Abb. 8. Beginn der phototropischen Krümmung 
behandlung mit 110 - 10-* mol. in größerem Maßstab. 


Erythrosinlösung. 


In Abb. 7 sind die Mittelwerte der Messungen aufgeführt ; der Anfangs- 
teil der Kurve ist dann in Abb. 8 in größerem Maßstab noch einmal 
wiederholt, um die Einzelheiten des Reaktionsbeginnes deutlicher zu 
zeigen. Die Reaktionszeit ist bei den einze'nen Objekten verschieden, 
obgleich — wie schon oben betont — bei der Auswahl der Keimlinge 
auf Gleichartigkeit des Materials besonders geachtet wurde. Sie beträgt 
15—30 Min. Die Krümmung ist von vornherein positiv und nimmt zu- 
nächst bis zu einem Winkelwert von beiläufig 9° zu, geht aber dann 
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vorübergehend wieder etwas zurück, um dann erneut und mit steigender 
Geschwindigkeit a..:uwachsen. Sie erreicht nach etwa 6 Stunden 90° 
und geht weiterhin noch darüber hinaus, allerdings mit ständig abnehmen- 
der Geschwindigkeit; maximal wurden Krümmungswinkel von 151° bei 
dieser Versuchsanordnung erreicht. 

Der Charakter der Krümmung ist also von dem der Kontrollpflanzen 
grundsätzlich verschieden. Auffallend ist zunächst der am Anfang der 
Reaktion zu beobachtende vorübergehende Krümmungsrückgang. Die 
Krümmungsgeschwindigkeit beginnt etwa 30 Min. nach Versuchsbeginn 
abzusinken, das Minimum wird etwa 15 Min. später erreicht. Die Er- 
klärung dieser eigenartigen Erscheinung ist wohl darin zu sehen, daß um 
die gleiche Zeit die normale negativ phototropische Krümmung einsetzt, 
deren Reaktionszeit oben mit 30 Min. gefunden wurde. Sie kombiniert 
sich mit der induzierten positiven Krümmung und wirkt ihr besonders 
im Anfang deutlich entgegen. Später aber gewinnt die viel intensivere 
photodynamisch ausgelöste Reaktion wieder die Oberhand. Wesentlich 
ist dabei die Feststellung, daß der normale Phototropismus durch die 
Vorbehandlung offenbar nicht beeinträchtigt, sondern durch die gegen- 
läufige induzierte Krümmung nur maskiert wird. 

Weiterhin ist bemerkenswert, daß die Krümmung bis zu Werten über 
90° fortschreitet. Die auf der Lichtseite ausgelöste Wachstumshemmung 
ist anscheinend so intensiv, daß sie noch längere Zeit nachwirkt, auch 
wenn die reagierende Zone durch die Krümmung in eine weniger günstige 
Reizlage gebracht wurde. Allmählich gelangt dabei auch die frühere 
Schattenseite in den Bereich des Reizlichtes und dann setzt hier eine 
— zunächst wegen der Schräglage schwache — Reaktion ein, die den 
weiteren Fortschritt der Krümmung hemmen muß. Ein wellenförmiges 
Wachstum sensibilisierter Wurzeln auf Grund dieser Erscheinung haben 
auch schon Brum und Scorr (1933) beobachtet und beschrieben. 


3. Einfluß von Konzentration und Eintauchzeit auf die Krümmung. 


Schon bei den ersten Vorversuchen über die Wirksamkeit verschiedener 
Stoffe waren Lösungen wechselnder Konzentration zur Anwendung ge- 
kommen. Es war aber nur darauf geachtet worden, ob am Ende des 
Versuches eine Krümmung eingetreten war oder nicht. Es war aber 
von vornherein anzunehmen, daß die Art der Vorbehandlung für Ge- 
schwindigkeit und Ausmaß der Reaktion von Einfluß sein mußte. Es 
wurden daher die Krümmungserfolge bei Erythrosin als Beispiel in ihrer 
Abhängigkeit von Konzentration der sensibilisierenden Lösung und Bade- 
dauer untersucht. 

Zunächst wurde die Konzentration der Farbstofflösung variiert. 
Nach einer Reihe von orientierenden Vorversuchen — die hier über 
gangen werden mögen — wurde schließlich eine ansteigende Reihe von 
Konzentrationen von 0,17 - 10” mol bis 550 - 10-* mol unter möglichst ver- 
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gleichbaren Bedingungen untersucht. In Abb.9 ist das Ergebnis dieser 
Versuchsreihe wiedergegeben. Als MaBstab für die Reaktion wurden die 
Krümmungswinkel nach 6stündiger Reizung gewahlt. Es ist ohne weiteres 
ersichtlich, daß höhere Konzentrationen ausnahmslos positive Krüm- 
mungen bedingen, während bei sehr verdünnter Farbstofflösung die Sen- 
sibilisation nicht ausreicht, uin die gleichzeitig erfolgende normale negative 
Reaktion zu unterdrücken. Bei Verwendung einer 0,17 - 10 molaren 
Erythrosinlösung ist die Krümmung nur wenig schwächer als bei den 
unbehandelten Kontrollpflanzen, während bei Vorbehandlung in der 
öfachen Konzentration bereits schwache positive Krümmung zu beob- 
achten ist. Wenn man graphisch interpoliert, dürften die Wurzeln sich 
nach einstündiger Bade- 
zeit in 0,47 - 10% molarer 
Erythrosinlösung als pho- _ 
totropisch indifferent er- È 
weisen. : 
Auffallend ist aber, daB 5 
die Stärke der Reaktion > 
nicht der Konzentration sé 
des Sensibilisierungsbades § È 
parallel geht. Es ergibt 
. : 2 . 
sich vielmehr eine doppel- jE ad a. 


gipflige Kurve;diestarkste |, 9 Abhängigkeit der Krümmungsgröße von der 


Krümmungwurdemiteiner Konzentration der Farbstofflösung. (Abszisse in loga- 
929. 10-6 2 rithmischem Maßstab.) K Krümmungswert der 
22-1 molaren Lösung unbehandelten Kontrollpflanzen. 


erzielt, während der Reak- 

tionserfolg bei Verwendung einer 37 - 10-* molaren Lösung hinter dem 
aus dem allgemeinen Kurvenverlauf zu erwartenden Wert zurückbleibt. 
Durch mehrfache Kontrollversuche außerhalb der hier wiedergegebenen 
Versuchsreihe wurde die Realität dieses Wirkungsminimums sicher- 
gestellt. Es wird weiter unten versucht werden, eine Deutung für die 
beobachtete Kurvenform zu finden. 

Wie zu erwarten war, ist auch die Eintauchzeit auf die Menge des 
vom Objekt aufgenommenen Farbstoffes und daher für die Reaktions- 
fähigkeit von Einfluß. So zeigt Abb. 10 den Krümmungsverlauf nach 
einstündiger und viertelstündiger Vorbehandlung mit einer 110 - 10% 
molaren Lösung. Wie wir sehen, ist die Größe des Krümmungswinkels 
stark von der Eintauchzeit abhängig. Nach 12 Stunden beträgt er bei 
viertelstündiger Badezeit 58°, bei einstündiger Vorbehandlung jedoch 
146°. Der Unterschied wird allerdings erst 5 Stunden nach Versuchs- 
beginn deutlich. Die Krümmungsgeschwindigkeit nimmt bei den kurz 
vorbehandelten Objekten ab, bei den länger gebadeten Wurzeln nimmt 
sie dagegen zu. Es besteht zwischen den beiden Kurven also nicht nur 
ein quantitativer, sondern auch ein qualitativer Unterschied, der durch 
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den verschiedenen “ensibilisationsgrad bedingt sein muß. Wird die 
Eintauchzeit noch weiter verlängert, so ergeben sich dagegen keine 
wesentlichen Veränderungen mehr. So zeigt beispielsweise Abb. 11 das 
Ergebnis einer Versuchsreihe mit der optimal sensibilisierenden Kon- 
zentration (22-10 mol). Hier wurde die Badedauer bis zu 3 Stunden 
ausgedehnt, ohne daß sich wesent- 
liche Unterschiede nachweisen 
ließen. 
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Abb. 10. Abhängigkeit des Kriimmungsver- Abb. 11. Abhängigkeit des Krümmungs- 
laufes von der Badedauer. Vorbehandlung grades von der Badedauer. Vorbehandlung 

in 110 - 10 * mol. Erythrosinlésung. J Ein- in 22 - 10°* mol. Erythrosinlésung. 
tauchzeit 15 Minuten, JJ Eintauchzeit I Eintauchzeit 1 Stunde, JJ Eintauchzeit 
60 Minuten. 2 Stunden, /II Eintauchzeit 3 Stunden. 


4. Abhängigkeit der Kriimmung von der Beleuchtungsstärke. 


Wie bei allen phototropischen Kriimmungen ist auch hier eine Ab- 
hängigkeit der ReaktionsgréBe von der zugeführten Lichtmenge zu er- 
warten. Es wurden daher auch einige orientierende Versuche iiber den 
EinfluB verschiedener Beleuchtungsstärke ausgefiihrt. 

Dabei wurde die in Abb.5 dargestellte Versuchsanordnung weiter benutzt. 
Als Lichtquelle diente stets die auch sonst verwandte 40 Wattlampe, die am Ort 
der Wurzel zu Beginn der Versuchsreihe eine Beleuchtungsstärke von 1700 Lux 
erzeugte. Geringere Helligkeit wurde durch Abrücken der Lichtquelle erzielt und 
photometrisch kontrolliert. So wurden Beleuchtungsstärken von 1450 und 1250 Lux 
hergestellt. Eine weitere Steigerung der Helligkeit war bei der gewählten Versuchs- 
anordnung wegen der Gefahr stérender Erwärmung der Objekte nicht môglich. 

Wie aus Abb. 12 hervorgeht, lieB sich keine Proportionalitat zwischen 
Krümmung und Reizgröße feststellen, wohl aber ein großer qualitativer 
Unterschied zwischen der Wirkung der höchsten und der geringeren 
Lichtstärken. Der Endwert der Krümmung bei den Versuchen mit 1250 
und 1450 Lux betrug nach 12stündiger Versuchsdauer in beiden Fällen 
gegen 48°; bei 1700 Lux wird dagegen am Ende des Versuches ein Krüm- 
mungswinkel von 146° erreicht. Bemerkenswert ist aber, daß alle drei 
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Kurven in den ersten 4 Stunden etwa gleichmäBig verlaufen. Dann erst 
nimmt der Kriimmungswinkel bei der hôchsten Lichtstärke sehr rasch 
zu und ist 6 Stunden nach Versuchsbeginn schon doppelt so groB wie bei 
den Vergleichsversuchen. 

Es besteht zwischen den Kurven I bzw. II und III also ein ähnlicher 
Unterschied wie zwischen den verschieden stark sensibilisierten Objekten 
in Abb. 10. Man erhält den Eindruck, daß zunächst die Reaktion bei 
allen Objekten gleich verläuft, und daß bei 
stärkerer photodynamischer Induktion 
eine weitere besonders rasch fortschrei- 
tende Wachstumshemmung ausgelöst 
wird, die — wie oben bereits ausgeführt 
wurde — infolge stärkerer Nachwirkung 
zu Überkrümmungen führt. Die primäre 
Reaktion ist in dem geprüften Bereich 
aber von der Lichtstärke unabhängig. 
Das würde bedeuten, daß ein anderer 
Faktor als das Licht hier das Ausmaß 
der Reaktion begrenzt. Über die Natur 
dieses begrenzenden Faktors lassen sich 
vorläufig keine sicheren Aussagen machen 
(vgl. S. 775). Es ist natürlich anzuneh- 0 6 72 
men, daB bei weiterer Herabsetzung der Mi 
Beleuchtungsstärke auch eine Verringe- seats sal Eden 
rung der phototropischen Kriimmung Zu nd 2 — 
gegen die hier beobachteten Werte ein- 711 Beleuchtungsstarke 1700 Lux. 
treten wird. 

5. Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf den Kriimmungs- 
verlauf. 

Um Anhaltspunkte für das Verständnis der dem induzierten Photo- 
tropismus zugrundeliegenden Reaktionen zu erhalten, wurde ihr Ablauf 
bei verschiedener Azidität der sensibilisierenden Lösungen untersucht. 

Ich benutzte für meine Versuche im Bereich von pg 4,5—pq 7,7 
den von STRUGGER (1935) für biologische Zwecke als brauchbar erwiesenen 
Phosphatpuffer!. Die Lösungen wurden vor jedem Versuch nach den 
Angaben von JÖRGENSEN (1935) mit über Jenaer Glas doppelt destillier- 
tem Wasser, das vor dem Gebrauch zur Vertreibung der Kohlensäure 
aufgekocht worden war, frisch hergestellt. Folgende Stammlösungen 
wurden bereitet: 

I. 1/15 mol. primäres Kaliumphosphat (9,078 g pro Liter). 
II. 1/15 mol. sekundäres Natriumphosphat (11,876 g pro Liter). 


1 Stärker saure Lösungen konnten nicht angewendet werden, da sie die Wurzeln 
zu sehr schädigen, sie zum Teil zum baldigen Absterben brachten. 


Ärümmungsgrad 
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Das Phosphatgemisch ist in der angegebenen Konzentration für biolo- 
gische Untersuchungen nicht brauchbar (vgl. Srruccer 1935) und kam 
deshalb nur in 10facher Verdünnung zur Anwendung. Bei Zusatz von 
Erythrosinlösung war die Zusammensetzung folgendermaßen: 

10 com Puffergemisch, 80 com Wasser, 10 cem Farbstofflösung 1: 1000. 
Damit lag also auch in diesen Versuchen der Farbstoff in einer Konzen- 
tration von 1:10000 vor (110 : 10% mol). Der pg-Wert wurde auf poten- 
tiometrischem Wege mit Hilfe einer Chinhydronelektrode gemessen. 
In diesen Versuchsreihen sind die Schwankungen bei den einzelnen Ver- 
suchen leider besonders stark, so daß 
die in Abb. 13 dargestellten Werte nur 
Anhaltspunkte geben. 

Zunächst erkennen wir aus der Dar- 
stellung in Abb. 13, daß der Photo- 
tropismus der allein mit den Puffer- 
lösungen vorbehandelten Wurzeln eine 
Abhängigkeit von der Cy in dem Sinne 
aufweist, daß er bei pg 5 und py 7 
nahezu verschwindet. In den anderen 
untersuchten py-Bereichen bleibt er 
= dagegen stets wie bei den unbehandelten 


Abb. 13. Einfluß der Wasserstoffionen- 2 : 
konzentration oat | die e Krümmung. Wurzeln negativ. Es ist demnach also 





6, er = ne Puffer- nicht möglich, durch eine Änderung der 
gepuff Ets itimanennes Cy eine Umstimmung des Phototropis- 


mus vom negativen zum positiven zu 
erzielen, wohl aber die Reaktionsfähigkeit der Zellen auf das Licht stark 
zu beeinflussen. 

Wenden wir uns nun der zweiten Kurve zu, welche die entsprechende 
Abhängigkeit für die mit Erythrosinlösung von verschiedenem py vor- 
behandelter Keimwurzeln darstellt. Wir kénnen auch hier zunächst fest- 
stellen, daß der Phototropismus unabhängig von der Wasserstoffionen- 
konzentration stets positiv in bezug auf die Lichtquelle bleibt. Zum 
Verständnis der Gesamtreaktion des induzierten Phototropismus ist es 
aber wohl wesentlicher, darauf hinzuweisen, daB sowohl fiir die be- 
handelten wie für die unbehandelten Wurzeln in dem py-Bereich von 
5 und 6,8 eine viel geringere Reaktionsmôglichkeit besteht als bei py 6 
und 81, Die beiden Kurven sind sich also spiegelbildlich ähnlich. 

Wir haben bereits gesehen, daß der normale und induzierte Photo- 
tropismus in der gleichen Wurzel unabhängig voneinander, zur Aus- 
wirkung kommen können und offenbar ganz verschiedene Primärvorgänge 


1 Im alkalischen Bereich — also oberhalb py 7 — ist allerdings die Streuung der 
Einzelwerte besonders groß, so daß sich keine sicheren Angaben über die Reaktions- 
größe machen lassen. Dieser Teil der Kurve ist denn auch nur provisorisch gestrichelt 
eingezeichnet worden. 
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besitzen miissen. Wenn die Abhangigkeit von der Azidität trotzdem 
den gleichen Gang aufweist, dann ist dies nur so zu erklären, daB der 
Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration sich nicht auf die Primär- 
vorgange, sondern auf ein späteres Glied der Reizkette bzw. auf einen 
das Reaktionsvermégen der Objekte begrenzenden Vorgang erstreckt. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 

Es konnte in den vorhergehenden Abschnitten gezeigt werden, daB 
die als stark photodynamisch wirksam bekannten Farbstoffe Eosin, 
Erythrosin, Magdalarot und Rose bengale im Licht bei den Keimwurzeln 
von Helianthus annuus 
Wachstumshemmungen 
bewirken, die im Falle 
einseitiger  Belichtung 
zu typischen phototropi- 
schen Kriimmungen fiih- 
ren. Das AusmaB dieser 
Reaktion ist neben der 
wirksamen Beleuchtungs- 
stärke und der Dauer 
der Belichtung vor allem 


von der Stärke der Sen- Konzentration 40 Mo! 


hen: = =: Abb. 14. Theoretische Analyse des Einflusses des Sen- 
sibilisierung also qu sibilisierungsgrades auf die Krümmung. (Abszisse im 
Konzentration und Ein- logarithmischen Maßstab.) 


wirkungszeit der Farb- 

stofflésung — abhängig. Es ist ferner selbstverständlich, daB diese Sen- 
sibilisierung nur in einer Aufnahme der Farbstoffe in die Zellen der 
Wurzeln bestehen kann, wo sie unter dem Einfluß des Lichtes die zur 
Wachstumshemmung führenden Vorgänge auslösen. Bei der genaueren 
Untersuchung des durch Erythrosin hervorgerufenen induzierten Photo- 
tropismus fiel bereits auf, daß verschiedenen Graden photodynamischer 
Beeinflussung nicht einfach quantitative Unterschiede der Reaktion 
entsprachen. Es wurde vielmehr festgestellt, daß bei starker Sensibili- 
sierung (vgl. Abb. 10) — bzw. intensiver Belichtung (vgl. Abb. 12) — 
ein veränderter Reaktionstypus in Erscheinung tritt. 

Bei geringer Beleuchtungsstärke oder schwacher Sensibilisierung 
(durch verdünnte Farblösung bzw. kurze Badedauer) werden Krümmun- 
gen beobachtet, die zuerst rasch, dann immer langsamer zunehmen, 
um schließlich einem annähernd konstanten Endwert — in meinen Ver- 
suchen etwa 50—60° — zustreben. Wie bereits auf S. 768 erörtert 
wurde, hat die Reaktion bei kräftiger photodynamischer Wirkung einen 
anderen Charakter: sie nimmt mit zunächst ansteigender Geschwindigkeit 
zu, bis Krümmungswinkel von weit über 90° erreicht werden, und zeigt 


+ 


+ 


‚positiver 
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erst dann Tendenzen zu einer Rückkrümmung. Auch die in Abb. 9 
wiedergegebenen Erfahrungen über den Einfluß verschiedener Kon- 
zentration der sensibilisierenden Farblösungen führen zu der Annahme 
zweier von einander unabhängiger Reaktionen: so wird die Doppel- 
gipfligkeit der Kurve verständlich. In Abb. 14 ist der Versuch gemacht 
worden, diese Kurve in die beiden ihr zugrundeliegenden Komponenten 
aufzulösen — wobei zu betonen ist, daß natürlich der Verlauf der Kurven] 
und II im einzelnen experimentell nicht belegt ist, da wir ja nur die 
Summenkurve kennen. Qualitativ aber wird die Darstellung den Tat- 
sachen entsprechen, denn es muß sich bestimmt um 2 Optimumkurven 
mit verschiedener Gipfellage handeln, die sich überschneiden. Kurve I 
bedeutet dann den Bereich des ersten Reaktionstypus, während die 
Kurve II, deren Optimum bei höherer Konzentration liegt, dem oben 
geschilderten zweiten Reaktionstypus entspricht. Es erhebt sich natur- 
gemäß die Frage, worin der Unterschied beider Reaktionstypen besteht. 
Einen Anhaltspunkt für die Richtung, in der die Antwort zu suchen ist, 
bietet die aus Abb. 10 und 12 ersichtliche Tatsache, daß der zweite 
Reaktionstypus immer erst 4—5 Stunden nach Versuchsbeginn (d.h. 
5—6 Stunden nach Beginn der Vorbehandlung) deutlich wird. Bei 
seinem Zustandekommen spielt also offenbar ein Zeitfaktor eine Rolle. 
Was sich mit der Zeit sicher ändert, ist aber die Verteilung des sensi- 
bilisierenden Farbstoffes im Objekt. 


Es wurde daher der Versuch gemacht, diese Farbstoffverteilung fest- 
zustellen. Erythrosin dringt — wie andere saure Farbstoffe auch — ver- 
hältnismäßig langsam in lebende Zellen ein; jedenfalls ist nach Ablauf 
der normalen Eintauchzeiten an mikroskopischen Präparaten das Ery- 
throsin auch in den Epidermiszellen im durchfallenden Licht nur andeu- 
tungsweise erkennbar. Nur die abgestorbenen Zellen der Wurzelhaube 
haben sich mit Farbstoff beladen. Hieraus geht zunächst hervor, daß 
bereits sehr geringe Farbstoffmengen zur Auslösung photodynamischer 
Effekte ausreichend sind. Da Erythrosin kräftig fluoresziert, gelingt 
es aber, mit dem Fluoreszenzmikroskop auch Spuren des Farbstoffes 
sicher nachzuweisen. Es wurden nunmehr vorbehandelte Wurzeln ent- 
weder der Länge nach halbiert oder an dicken Querschnitten im Fluo- 
reszenzmikroskop bei auffallendem Licht untersucht. Dies bietet gegen- 
über der Prüfung im durchfallenden Licht den Vorteil, daß jede Ein- 
bettung wegfallen kann, die durch Diffusionsvorgänge zu einer Ver- 
schleierung des Bildes führen müßte. Aus dem gleichen Grunde wurde 
darauf geachtet, daß das Messer bei der Anfertigung der Schnitte stets 
trocken war. 

Nach einstündiger Badedauer ließ sich das Erythrosin bei Verwendung 
von 22-10 molarer Lösung nur in der Epidermis — und hier nur in 
den Membranen — nachweisen. Solche Wurzeln aber, die während der 
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gleichen Zeit in 110-10 molarer Lösung verweilt hatten, zeigten die 
typische Erythrosinfluoreszenz nicht nur in der Epidermis (hier nun 
auch im Protoplasma), sondern auch in der äußersten Schicht der Wurzel- 
rinde. Dieser Unterschied bleibt im wesentlichen auch im weiteren Ver- 
lauf des Versuches erhalten, denn neue Farbstoffmengen werden ja nicht 
zugeführt; der weitere Ausgleich der Konzentrationen vollzieht sich aber 
recht langsam. Bei sonst gleichen Versuchsbedingungen ergibt sich nun 
im ersten Fall eine Krümmung nach dem ersten Typus, bei Vorbehand- 
lung mit der stärkeren Lösung eine Reaktion nach dem zweiten Typus 
(vgl. Abb. 11 und 10). Ich möchte hieraus die Hypothese ableiten, 
daß im ersten Fall eine Folge der photodynamischen Beeinflussung der 
Epidermis, bei dem zweiten Reaktionstypus die ergiebigere Lichtreak- 
tion des Rindengewebes vorliegt. Für die Verspätung des zweiten Reak- 
tionstypus würde neben der Farbstoffverteilung auch der Umstand 
sprechen, daß die Sauerstoffzufuhr für die inneren Gewebeteile der 
Wurzel gegenüber der Epidermis erschwert ist, zumal diese infolge der 
photodynamischen Beeinflussung mehr Sauerstoff verbraucht als sonst 
— wenigstens in der ersten Zeit, solange Atmungsmaterial in den Zellen 
vorhanden ist. Nach allem, was wir über die photodynamische Wirkung 
wissen, ist mit ihr ja eine Steigerung von Oxydationsvorgängen in der 
Zelle verbunden. Nimmt man an, daß die Erschöpfung des oxydations- 
fähigen Materials die Wirkung begrenzt, dann wäre auch verständlich, 
daß eine Steigerung der Beleuchtungsstärke keine Verstärkung der 
Krümmung hervorruft — solange nicht das Rindengewebe beteiligt ist 
(vgl. Abb. 12), oder daß eine Veränderung der Badedauer innerhalb ge- 
wisser Grenzen immer zur gleichen Reaktionsgröße führt — solange näm- 
lich der Farbstoff nur in den Epidermiszellen wirksam wird (vgl. Abb. 11). 
Es ist weiterhin anzunehmen, daß der Schwellenwert für die Rinden- 
reaktion höher liegt als für die Reaktion der Epidermis, weil diese bereits 
einen Teil der wirksamen Strahlen absorbiert, die Konzentration des 
Sensibilisators im Rindengewebe außerdem geringer ist als in der Epi- 
dermis. Es ist also nicht verwunderlich, wenn der zweite Reaktions- 
typus nur bei höheren Lichtintensitäten zu beobachten ist. 

Die Intensität der Anfärbung des Gewebes ist übrigens noch kein 
absoluter Maßstab für die photobiologische Wirksamkeit; das ergab sich 
in Übereinstimmung mit den aus der Literatur der photodynamischen 
Erscheinung bekannten Tatsachen aus fluoreszenzmikroskopischen Unter- 
suchungen an Wurzeln, die mit Uranin und Rhodamin B vorbehandelt 
waren. Uranin ist vor allem wegen seiner intensiven Fluoreszenz leicht 
im Gewebe nachweisbar und dringt hier mit ähnlicher Geschwindigkeit 
ein wie Erythrosin, erweist sich aber bei den Bedingungen meiner Ver- 
suche als unwirksam. Das gleiche gilt für Rhodamin B, obwohl dieser 
basische Farbstoff von den Zellen äußerst begierig aufgenommen und in 
ihnen gespeichert wird. An Mikroorganismen hat sich Rhodamin B in 
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den Versuchen von METZNER (1924) als photodynamisch wirksam ge- 
zeigt — allerdings erst bei Anwendung sehr hoher Lichtintensitäten. 
Wenn meine Versuche negativ verliefen, so wäre es immerhin möglich, 
daß bei noch stärkerer Belichtung auch hier positive Krümmungen aus- 
gelöst werden. 

Es ist bereits verschiedentlich darauf hingewiesen worden, daß die 
positive Krümmung sich mit dem normalen negativen Phototropismus 
der Helianthus-Wurzeln kombiniert, und daß diese beiden Reaktionen 
offenbar unabhängig von einander ablaufen. Es soll daher noch einmal 
kurz auf die Frage eingegangen werden, in welcher Weise sich beide Vor- 
gänge gleichen oder unterscheiden. Für den normalen negativen Photo- 
tropismus ist erst neuerdings von NAUNDORF (1940) gezeigt worden, 
daß die Perzeption an der äußersten Wurzelspitze erfolgt und etwa auf 
1 mm der Spitzenzone beschränkt ist, während sich ja die Reaktion 
in der Wachstumszone auswirkt: es ist also eine ausgeprägte Reizleitung 
(wie beim Geotropismus) festzustellen. Die für den Phototropismus 
verantwortlichen Sensibilisatoren müssen sich demnach vor allem in 
der äußersten Spitzenzone vorfinden. Über ihre Natur lassen sich noch 
keine sicheren Angaben machen; ob die in der Spitzenzone nach un- 
veröffentlichten Untersuchungen von NAUNDORF reichlich vorkommenden 
Karotinoide die Rolle von Photokatalysatoren entsprechend den Über- 
legungen von Bünnıne (1938b) spielen, erscheint noch zweifelhaft, da 
im Licht keine Zerstörung, sondern eine Neubildung von Auxin erfolgt 
(NAUNDORF 1940). Demgegenüber dringen die im Experiment verwandten 
Photokatalysatoren allenthalben in die Wurzel ein und finden sich — wie 
im Fluoreszenzmikroskop erkennbar ist — besonders in der Wachstums- 
zone in der oben geschilderten typischen Verteilung. Es ist anzunehmen, 
daß sie hier auch unmittelbar zur Wirkung kommen. BLUM und Scott 
(1933) haben zwar angegeben, daß die Lichtempfindlichkeit auf die 
Wurzelspitze beschränkt ist, aber eine genauere Durchsicht ihrer Angaben 
führt zu dem Ergebnis, daß diese Autoren die Spitzenzone der Weizen- 
wurzeln einschließlich der dicht dahinterliegenden Wachstumszone 
meinen: „der induzierte Phototropismus‘ bleibt aus „if a few milli- 
meters of the tip are cut off‘ oder wenn die entsprechende Partie be- 
schattet wird. Auch aus weiteren Angaben geht hervor, daß nur unmittel- 
bare Belichtung der Wachstumszone zur Krümmung führt. Ob daneben 
noch eine der normalen ähnliche Reizleitung vorhanden ist, kann vor- 
läufig noch nicht angegeben werden. Hierüber sind weitere Unter- 
suchungen geplant. 

Ebenso lassen sich über die dem induzierten Phototropismus zugrunde- 
liegenden zellphysiologischen Vorgänge noch keine sicheren Angaben 
machen. Der Befund von Skooc (1935), daß Auxin im Licht bei Gegen- 
wart von Eosin in vitro zerstört wird, läßt auch an eine Wuchsstoff- 
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inaktivierung bei meinen Versuchen denken. Die Versuche von SYRE 
(1938) haben aber gelehrt, daB die Fluoreszeinfarbstoffe darüber hinaus 
auch unmittelbar in Frühstadien tropistischer Reaktionen eingreifen 
können, ohne daß eine entsprechende Veränderung des Wuchsstoff- 
gehaltes nachzuweisen ist. Die schon eingangs erwähnte Tatsache des 
„Reizverlustes‘‘ im Dunkeln beruht jedenfalls in erster Linie auf einer 
solchen Plasmabeeinflussung. Dieser ,,Reizverlust‘ ist aber vorläufig 
nur für den Geotropismus nachgewiesen ; sowohl die normale als auch die 
photodynamisch induzierte phototropische Krümmung wird — wie z. B. 
aus den Kurven 10 und 11 hervorgeht — hiervon nicht betroffen. 


Wenn wir nun zum Schluß noch einmal an Hand der Abb. 14 den 
ganzen Komplex der Erscheinungen überblicken, der sich an den vor- 
behandelten und belichteten Wurzeln vorfindet, dann sehen wir, daß sich 
zumindest vier verschiedene Vorgänge überlagern: der primär vor- 
handenen phototropischen Reaktion (durch die gestrichelte Linie P in 
Abb. 14 dargestellt) wirken entgegen die photodynamisch induzierte 
Reaktion der Epidermis (Typus I) sowie bei stärkerer Sensibilisierung 
die Reaktion des Rindengewebes (Typus II), die zu den beschriebenen 
Überkrümmungen führt. Allen tropistischen Krümmungen wirkt der 
Geotropismus entgegen, doch ist gerade dieser bei den behandelten 
Wurzeln weitgehend ausgeschaltet (Reizverlust!), so daß die Rückkrüm- 
mung der über 90° gekrümmten Wurzeln nur durch die Lichtwirkung 
auf die früher beschattete Rückseite der Wurzel ausgelöst werden kann. 
Hiermit hängt es wohl auch zusammen, daß diese Rückkrümmung so 
spät einsetzt — denn die ja unmittelbar reagierende Wachstumszone 
wird vom Licht bei Winkeln über 90° zunächst nur streifend getroffen 
und ist erst dann einigermaßen hell beleuchtet, wenn der Krümmungs- 
winkel der Wurzeln über 135° beträgt. 


V. Zusammenfassung. 


l. Keimwurzeln von Helianthus annuus, die normalerweise negativ 
phototropisch reagieren, können entsprechend früheren Erfahrungen 
von METZNER an Wurzeln von Avena und Lens unter dem Einfluß photo- 
dynamisch wirksamer Farbstoffe zu positiv phototropischen Krümmungen 
veranlaßt werden. 

2. Als besonders geeignet erwiesen sich hierzu die Fluoreszeinfarb- 
stoffe Eosin, Erythrosin, Magdalarot und Rose bengale, während andere 
— zum Teil sehr stark fluoreszierende — Substanzen wie Uranin, Trypa- 
flavin, Berberinsulfat usw. sich bei den gegebenen Bedingungen unwirk- 
sam zeigten. Die Hauptversuche wurden mit Erythrosin durchgeführt. 

3. Das Streckungswachstum unbehandelter Wurzeln wird durch Be- 
lichtung gefördert. Im Gegensatz hierzu wird das Wachstum nach Vor- 
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behandlung mit Erythrosin bereits im Dunkeln, stärker aber im Licht 
gehemmt. Eine grobe Schädigung der Zellen ist dabei aber nicht nach- 
zuweisen. 

4. Bei einseitiger Belichtung bewirkt die einseitige Wachstumshem- 
mung eine Kriimmung in der Lichtrichtung. 

5. Je nach Starke der Sensibilisierung oder Belichtung treten zwei 
verschiedene Reaktionstypen auf. Es läBt sich wahrscheinlich machen, 
daB die eine Reaktionsform durch Beeinflussung der Epidermis, die 
zweite durch Lichtwirkung auf das Rindenparenchym zustande kommt. 

6. Untersuchungen über den Einfluß der Wasserstoffionenkonzen- 
tration ergeben, daß nur eine Beeinflussung des Reaktionsvermögens 
der Wurzeln, aber kein unmittelbarer Einfluß auf die Lichtreaktion 


vorliegt. 
7. Normaler und induzierter Phototropismus können unabhängig von 
einander am gleichen Objekt beobachtet werden und sich überlagern. 


Die vorliegende Arbeit wurde auf Anregung und unter Leitung von Herrn Prof. 
Dr. P. Merzner durchgeführt. Ich danke ihm auch an dieser Stelle für die vielen 
Anregungen und für das Interesse, das er meiner Arbeit stets entgegenbrachte, 
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DIE BESTAUBUNG VON BLUMEN DURCH FURCHENBIENEN 
(HALICTUS LATR.). 
Von 
Hans KUGLER 
(Schweinfurt). 
Mit 13 Textabbildungen (16 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 28. Februar 1940.) 


1. Allgemeiner Körperbau der Furchenbienen. 

Die Furchenbienen (Abb. 1) stellen kleine bis mittelgroße Apiden 
(nach FRIESE 3—20 mm) dar. Ihr Körper ist mehr oder minder stark 
behaart, vor allem die Beine. 
Der Hinterleib ist länger als 
der Brustabschnitt, oft schmal 
und langgestreckt und häufig 
mit Querbinden ausgestattet. 
Als sicheres Gattungsmerk- 
mal gilt der Bau der Vorder- 
flügel. Die Radialzelle endet 
bereits in einiger Entfernung 
von der Flügelspitze. Ihr 
äußeres spitzes Ende liegt 
dem Flügelrand an. Hinter 
dem Randmal und der Radial- 
zelle ( R) finden sich dreiCubi- 
talzellen (C), deren größte die 
innerste und deren kleinste 
die mittlere ist. Besonders 

. ; ih charakteristisch ist eine fast 

Abb. 1. Halictus leucozonius SCHRK., Weibchen P P =. 

(natürliche Größe 9 mm). rechtwinkliggebogene kräftige 

Ader (A ),dieam inneren Ende 

der ersten (inneren) Cubitalzelle (C) entspringt. Beim Männchen ist 
der Kopfschild (Clypeus) vorne hell und der Hinterleib sehr schmal 
(Schmalbienen). Beim Weibchen findet sich am letzten Hinterleibsring 
eine deutliche Längsfurche. Daran sind die Tiere beim Blütenbesuch 
meist leicht zu erkennen, da sie beim Eindringen in die Blumen ihr 
Abdomen nach außen strecken. An den Vorderbeinen findet sich der 
für die Hymenopteren charakteristische Putzapparat (Abb. 2). Er besteht 
aus dem an der Tibia eingelenkten Sporn und der Putzscharte des Meta- 
tarsus. Der Sporn ist am unteren Teil geflügelt und an der Spitze auf 
der Innenseite mit Zähnen versehen. Seine Außenseite weist bei Halictus 
leucozonius SCHRK. nur geringfügige Einkerbungen, bei H. minutus 











Die Bestäubung von Blumen durch Furchenbienen (Halictus Latr.). 781 


z. B. ähnliche Zähne wie auf der Innenseite auf. Die Putzscharte trägt 
einen etwas schraubig gedrehten Kranz von Zähnen (35—40). Der 
Putzapparat dient den Tieren vornehmlich zur Reinigung der Fühler 
von Blütenstaub und Schmutz. Der Fühlerdurchmesser entspricht 
auch der Größe der Putzscharte recht gut. Die Beine endigen in zwei 
spitze zweiteilige Krallen. Ihre Größe entspricht, wie die Abb. 3 zeigt, 
den Papillen der Kronen, so daß sich die Tiere damit an den letzteren 
leicht festhalten können. Zwischen den Krallen findet sich ein Haft- 
läppchen, das den Tieren ermöglicht, an verhältnismäßig glatten Körpern 
Halt zu finden. So konnte ich feststellen, daß Halictus fulvicornis (K.) ¢ 
ohne besondere Schwierigkeiten an der Wand eines Gläschens von 15 mm 
Durchmesser emporkriechen konnte, wozu z. B. die Schwebfliege 
Lasiopticus pyrastri L. offenbar nicht imstande war. (Über weitere 
Baueigentümlichkeiten der Beine und des Rüssels siehe unter Sammel- 
tätigkeit !) 


2. Leben der Furehenbienen. 

Die Furchenbienen stellen mit einem Teil der Arten solitar, mit dem 
anderen Teil sozial lebende Formen dar. Am besten untersucht ist 
H. malachurus Kirby (STÖKHERT, LEGEWIE, NoLL), dessen Entwicklungs- 
gang im folgenden kurz geschildert sei. Im Herbst sterben die Tiere 
bis auf die befruchteten Herbstweibchen ab. Diese überwintern unter 
der Erde, meist in den alten Nestbauten. Im Frühjahr beginnen die 
Bienen mit neuen Nestanlagen an geeigneten Orten (nach STOKHERT 
beim alten Nest). Sie graben einen senkrecht verlaufenden Schacht 
in den Erdboden und legen in einer Tiefe von 10—15 em die ersten Brut- 
kammern an. Diese sind wie die folgenden birnförmig gestaltet und 
liegen mit ihrer Längsachse senkrecht zum Schacht, also horizontal 
im Erdboden. Ihre Wände werden mit einer glänzenden, lackartigen 
Schicht überzogen, die das ganze Gebilde verfestigt und wohl auch die 
Feuchtigkeit vom Innern abhalt. Nach dieser Bautätigkeit beginnt 
das Tierchen mit der Anlage des Futterballens. Es sammelt regelmäßig 
Pollen und trägt diesen in die fertige Kammern ein. Mit Hilfe von 
Honig wird daraus in jeder Zelle ein verhältnismäßig regelmäßig gebauter 
ovaler bis runder Ballen von etwa 3—4 mm, im Sommer 5—6 mm 
Durchmesser verfertigt. An die Oberfläche eines jeden Futterballens 
wird ein Ei angeheftet. Nach einigen Tagen entwickeln sich daraus die 
Larven, die den Futterballen auffressen und nach der Verpuppung 
junge Weibchen liefern. Bis hierher geht die Entwicklung analog der 
der solitären Formen. Diese jungen Weibchen verlassen aber nach dem 
Schlüpfen das Nest nicht, sondern bleiben zu einer Geschwisterschaft 
vereint und beginnen mit der Anlage von neuen Kammern am alten 
Nest, sammeln Pollen und ziehen eine neue Brut heran. Dabei beteiligen 
sich oft mehrere Weibchen gleichzeitig am Bau einer Kammer oder der 
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Abb. 2. Halictus leucozonius SCHRK.: Putzapparat 
des Vorderbeins. Die Scharte liegt an der Innen- 
seite des Metatarsus, der Kamm an der mit ge- 
fiederten Haaren versehenen Tibia. Der Metatarsus 
trägt auf der Innenseite ungestielte Borsten, auf 
der Außenseite gefiederte Haare. Die Marke 
entspricht dem Durchmesser eines Fühlers. 





und Querschnitt durch ein sammet- 


Vergrößerung (n. yaaa . 
gezeic nimmt. 
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Herstellung eines Futterballens. Der ‚‚Brutegoismus‘ ist also bei ihnen 
zugunsten erwachender ,,sozialer Instinkte“ zurückgedrängt. Im Sommer 


entstehen auch Männchen, 
die die ,,Herbstweibchen“, 
die überwintern und die Griin- 
dung einer solchen ,,Dauer- 
familie‘ (nach MaïpL) erneut 
betätigen, befruchten. Soweit 
stimmen die vorliegenden 
Arbeiten überein. Dagegen 
widersprechen sich die Auf- 
fassungen über die Ge- 
schlechterfolge bei Halictus. 
Nach LEGEWIE erzeugt das 
befruchtete Herbstweibchen 
im kommenden Frühjahr 
Weibchen (1. Gen.), die ihrer- 
seits parthenogon neue Weib- 
chen (2. Gen.) und diese 
wieder parthenogon Männ- 


chen und die Herbstweibchen (3. Gen.) bilden. Dagegen sollen nach 
STÖKHERT und NoLL gemäß der Dzierzonschen Regel alle Weibchen 
von dem befruchteten Herbstweibchen 
abstammen; während die Männchen 
von letzterem oder besonders von den 
Sommerweibchen herrühren. Die Nest- 
gründerin lebt auch bis zum Spätsom- 
mer (n. NortL) und zeigt noch zur 
3. Brutperiode entwicklungsfähige Eier 
und im Receptaculum lebendes Sperma. 
Die Männchen von H. malachurus sind 
haploid, müssen also aus unbefruch- 
teten Eiern entstehen (NoLL). Die An- 
sichten STÖKHERTs und Notts gehen 
darin auseinander, daß ersterer nur eine 
Abb. 3. Fußende von H. minutus K._ Sommergeneration, insgesamt also zwei, 


artiges, dunkelpurpurnes Kronblatt letzterer zwei Sommergenerationen, ins- 
en a mern gesamt also drei Brutgenerationen an- 


Nach LEGEWIE legt die erste Gene- 
ration durchschnittlich 6—7, die zweite durchschnittlich 19—20 (bis 
26 festgestellt) und die dritte durchschnittlich 60—65 (bis 97 fest- 
gestellt) Brutkammern an. Aus diesen Zahlen läßt sich erkennen, 
welche große Pollenmenge von einem Halictus-Völkchen verbraucht wird, 
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und durch welch regen Blütenbesuch diese beschafft werden muß. So 
wird uns der große Anteil, den die Furchenbienen an der Bestäubung 
unserer mitteleuropäischen insektenblütigen Pflanzen haben, recht wohl 
verständlich. 


3. Sammeltätigkeit. 


Die Furchenbienen benötigen zur Brutpflege Nektar und Pollen, 
die sie beide auf ihren Ausflügen systematisch sammeln. Der Nektar 
wird mit Hilfe ihrer „leckenden“ Mundwerkzeuge gewonnen. Diese 
bestehen aus der Oberlippe, den 
beiden zum Kauen geeigneten 
Mandibeln (Vorderkiefer) und 
dem Rüssel. Der letztere wird 
auf der Unterseite des Kopfes 
zusammengelegt getragen.Seine 
Länge beträgt bei der abge- 
bildeten Art etwa 4mm (Ab- 
bildung 4), bei anderen Formen 
auch weniger oder mehr. Er 
besteht aus den beiden Maxillen 
(Mittelkiefer) und der Unter- 
lippe (Hinterkiefer). Die Einzel- hs; /leucmiurscun.: Mie Me Ment 
teile sind aus der Abb. 4 zu Pg. Paraglossa (Nebenzunge); G Glossa (Zunge) 
ersehen. Der Hauptunterschied uit dem Zungenbein: Ma Stipes der, Max 
gegeniiber dem Riissel der Ho- (Mittelkiefertaster); L Lobus (Lade). 
nigbiene oder dem der Hum- 
meln besteht darin, daB die Zunge viel kiirzer ist und nur etwa 
1mm Länge erreicht. (Apis mellificca 23—4mm; Bombus agrorum © 
5mm; B. terrestris 9 5—6 mm; B. hortorum 2 7—8 mm; B. mastru- 
catus $ 5—6 mm; 2 8—9 mm.) Dagegen ist die Zunge etwas breiter 
als die der Honigbiene und der Hummeln. Sie ist mit Querrillen und 
längeren Haaren versehen und weist in der Mitte eine schmale Ver- 
stärkung (Zungenbein n. DEMOLL) auf, die bis zur Spitze zieht und dort 
in einem Schopf von Haaren endet (vgl. das „Löffelchen der Apis- 
Zunge!). Die beiden kleinen Nebenzungen sind glatt und nur am Rande 
gefranst. Auf Grund dieses Baues muß der Rüssel der Furchenbienen 
in seiner Leistung hinter dem der Honigbiene oder Hummeln natürlich 
zurückstehen. Doch sind die Tierchen ja auch bedeutend kleiner und 
benötigen auch bei der Art ihrer Brutpflege weniger Nektar. 

Der Pollen kann mit Hilfe der gesamten Körperoberfläche, die mehr 
oder weniger behaart ist, gewonnen werden. Da diese Haare großenteils 
gefiedert sind, vermögen sie die Pollenkörner leicht festzuhalten. Zum 
Eintragen des Blütenstaubes dienen besonders die Beine (Abb. 5 und 6), 
die durch ihre kräftige Behaarung auffallen. Dabei sind vornehmlich 
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drei Haartypen beteiligt, von denen sich noch Gruppe 2 in mehrere 
Untergruppen teilen ließe: 

1. Kurze, kräftige, ungeteilte Borsten, oft schraubig gedreht, z. B. 
an der Innenseite des Metatarsus aller Beine, wenige an der Außenseite 
des Femurs des ersten Beinpaares (Abb. 7c). 








Abb. 5. Abb. 6. 
11. leucoconius SCHRK.: Vorderbein. II. leucozonius SCHRK.: Hinterbein, 
a b ce d 
Abb. 7. Verschiedene Haarformen an den Beinen von Halictus. x Allseitig gefiedert (Tro- 


chanter des Vorderbeins von H. minutus K.); b einseitig gefiedert (Tibia des Vorderbeins 
von FH. minutus); ce sieifer gedrehtes Borstenhaar (Metatarsus des Vorderbeins von 
IH. minutus K.); d dünnes langgefiedertes Haar (Femur des 3. Beins). 

2. Kürzere oder längere, ein- oder allseitig gefiederte mittelkräftige 
Haare (Außenseite des Metatarsus, Tibia, Femur mit Ausnahme der 
Innenseite des dritten Beinpaares) (Abb. 7a und b). 

3. Dünne, langgefiederte Haare, die untereinander meist verflochten 
sind (Innenseite des Femurs des dritten Beinpaares) (Abb. 7d und 8). 
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Die erste Gruppe bildet kräftige Bürsten (Abb. 5 und 6), die ihrer 
Lage auf der Innenseite des Metatarsus entsprechend zum Abbiirsten 
des über die gesamte Kôrperoberfläche verteilten Pollens trefflich ge- 
eignet sind. Die zweite Gruppe, diinnere gefiederte Haare, kann Pollen- 
körner gut festhalten und eignet 
sich für deren Transport sehr 
wohl (Abb. 9). Besonders trifft 
dies für die längeren unter ihnen 
zu. Die größten Pollenmengen 
vermögen jedoch die langen 
dünnen und langgefiederten 
Haare an der Innenseite des 
Femurs des 3. Beinpaares zu 
fassen (Abb. 8). Dies rührt 
außer von der Haargestalt noch 
daher, daß die an der Basis des Abb. 8. 11. leucozonius SCHRK.: Femur. Auf der 
Femurs stehenden Haare apikal- Innenseite lange, gefiederte und nach der Mitte 
warts, die nach der Tibia zu Zufckrünmte Hase, de, dem Rintragen der 
stehenden dagegen basalwärts 
gekrümmt sind, so daß hier ein kôrbchenartiges Flechtwerk zur Auf- 
nahme des Pollens entsteht. Die Furchenbienen gehören so zu den 
„Beinsammlern‘ oder ‚‚Podilegidae‘‘. Sie sind keine ausschließlichen 
, schenkelsammler“, da auch Tibia 
und Metatarsus der Hinter- und zum 
Teil auch der anderen Beine beim 
Eintragen des Blütenstaubes mit- 
helfen. Wenn auch der Sammel- 
apparat der Furchenbienen nicht so 
hoch entwickelt, d. h. so stark lokali- 
siert ist, wie der der Honigbiene und 
Hummeln, so kann doch eine ver- 
hältnismäßig große Pollenmenge 
eingetragen werden. 

Die Tiere können sich bei ihren 
Sammelflügen auf eine Trachtart +bb.9. H. leucozonius SCHRK.: Pollen an 

: den gefiederten Haaren des Femurs des 
beschränken, sie kônnen aber auch Mittelbeins. 
sowohl Nektar als auch Pollen ein- 
tragen. So konnte ich z. B. in einem Garten in Stuttgart einen Halictus 
beobachten, der auf einer Sempervivum-Art ausschlieBlich Pollen sammelte. 
Das Tier flog von Bliite zu Bliite, lief auf den Kronblättern rings herum 
und streifte dabei mit den Vorderbeinen den Pollen aus den Antheren. 
Doch unternahm das Tier keinen einzigen Saugversuch. Solche reinen 
Pollensammler fanden sich auch an anderen Bliiten, wie z. B. Convolvulus 
arvensis, wo eine ahnliche Feststellung bereits H. MëLLER (Befr. S. 263) 
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machte. Dagegen sammelten gleichzeitig auf den gleichen Sempervivum- 
Pflanzen eine ganze Anzahl anderer Furchenbienen ausschlieBlich 
Nektar. Dabei bestäubten sie sich allerdings auch mit Pollen, aber sie 
machten keine Anstrengungen, diese ,,Bepuderung durch irgendwelche 
Bewegungen zu fördern. Gleichartige Beobachtungen konnten an einer 
ganzen Reihe von Pflanzen durchgeführt werden. Auf Convolvulus 
arvensis wurden sogar Tiere festgestellt, die die Blüten systematisch 
auf Nektar ausbeuteten, dabei aber häufig mit den Antheren in gar keine 
Berührung kamen. Neben solchen reinen Pollen- oder Nektarsammle- 
rinnen treten aber auch häufig Tiere auf, die beide Stoffe eintragen. 
So wurde an Convolvulus ein Tier beobachtet, das an jeder Blüte erst 
Nektar gewann und anschließend auf die Staubblätter kletterte und mit 
den Beinen den Pollen aus den Antheren klopfte. In derselben Weise 
verfuhren gleichzeitig 6 andere Furchenbienen. Die Art der Blüten- 
ausnützung, ob Pollen- oder Nektarerwerb, ist insofern von großer 
Bedeutung, als die Tiere auf vielen Blüten mit Leichtigkeit Pollen 
gewinnen und damit auch die Bestäubung vollziehen können, während 
sie zum Nektar nicht vordringen können. Dieser Umstand wird in der 
blütenbiologischen Literatur viel zu wenig beachtet, die das Nektar- 
sammeln ‘meistens überschätzt. Auf dieser Überschätzung beruht vor 
allem die Aufstellung solcher ,,Blumenklassen“, deren einzige Charakteri- 
sierung in der Länge ihrer Kronröhren (wie z. B. Bienen- und Hummel- 
blumen) besteht. So soll eine Blüte mit einer etwa 8 mm langen Röhre 
eine Hummelblume sein, weil die Honigbiene mit ihrem 6—7 mm langen 
Rüssel nicht mehr zum Nektar vordringen kann. Wohl kann sie aber 
regelrecht Pollen sammeln und dabei ebenso sicher die Bestäubung 
durchführen. Warum soll ausgerechnet der Ort der Nektarproduktion 
eine ,,Anpassung an bestimmte Bestäuber sein, alle anderen Blüten - 
eigentümlichkeiten dagegen nicht ? 


4. Blumenstetigkeit der Furchenbienen. 

Der Erfolg des Blütenbesuches, d. h. der Vollzug der Fremdbestäu- 
bung vor allem bei selbststerilen Pflanzen, hängt neben anderen Fak- 
toren auch vom Grade der Blumenstetigkeit der Bestäuber ab. Es spielt 
eine große Rolle, ob die betreffenden Tiere bei ihren Futterflügen regellos 
die verschiedensten Arten besuchen und ausbeuten, oder ob sie sich 
ähnlich der Honigbiene und den Hummeln bei ihrer Nahrungssuche 
wenigstens eine Zeitlang auf eine bestimmte Blütensorte beschränken. 
Über die Blumenstetigkeit der Furchenbienen sind mir aus der blüten- 
biologischen Literatur keine genaueren Angaben bekanntgeworden. 
Auch die Angaben des zoologischen Schrifttums, wie bei STÖKHERT, 
daß die Sommerweibchen von H. malachurus fast ausschließlich Hiera- 
cium, Leontodon, Achillea, Centaurea Jacea besuchten, sagen darüber 
nichts aus, ob diese Futterpflanzen in buntem Wechsel ausgenützt 
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werden, oder ob sich die Tiere auf eine bestimmte Art beschränken. 
Eine Anzahl von Besuchsstatistiken an verschiedenen Pflanzen und in 
verschiedenen Gegenden sollen uns darüber Klarheit verschaffen! 


Halictus und Leontodon hispidus. Eine Anzahl Leontodon-Kôpfchen standen 
neben Thymus serpyllum, Prunella maior, Pimpinella magna, Trifolium repens, 
Knautia silvatica. Eine Furchenbiene flog auf ein Leontodon-Köpfchen und besuchte 
anschließend 3 weitere, ohne sich auch nur im geringsten um die anderen Blumen 
zu kümmern. An einer anderen Stelle blühte Leontodon hispidus am Rande eines 
Wäldchens neben Crepis biennis, Achillea millefolium, Trifolium pratense. Ein 
Halictus besuchte hintereinander 12 Leontodon-Képfchen und saugte jedesmal. 
Andere Blüten beachtete er nicht (Seeshaupt, Starnberger See). 
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Abb. 10. Skizze des Crepis-Leontodon-Standortes. L. Leontodon hispidus, R. Ranunculus 
h acer, C. Crepis biennis. 


Halictus und Convolvulus arvensis. Die Windenblüten waren vor allem durch- 
mischt mit Potentilla argentea. Ein Halictus sammelte hintereinander auf 5 Con- 
volvulusblüten Nektar und Pollen. Anschließend besuchte er auch eine Potentilla- 
blüte und flog dann ab. Eine andere Furchenbiene holte sich auf Potentilla Nektar 
und besuchte anschließend hintereinander 6 Windenblüten, auf denen sie Nektar 
und Pollen sammelte (Dresden-Prohlis). 

Halictus und Circaea lutetiana. 6 Furchenbienen konnten beobachtet werden, 
wie sie ohne Unterbrechung je 5—10 Blüten regelrecht ausbeuteten und anschließend 
jedesmal abflogen. Andere Blumen wurden von den Tieren nicht beachtet (Garten 
in Stuttgart). 

Halictus und Taraxacum officinale. Ein Halictus besuchte 2 Taraxacum- 
Köpfchen. Von hier wandte er sich Ranunculus acer zu, ließ sich nieder, flog aber 
ohne zu saugen sofort wieder auf. Er besuchte eine zweite Ranunculusblüte, flog 
aber ebenfalls ohne zu saugen wieder ab und wandte sich einem Taraxacum-Köpfchen 
zu. Hier sammelte das Tier wieder regelrecht. Anschließend besuchte es noch 
weitere 6 Köpfchen und beutete diese aus (Schweinfurt). 

Die angeführten Beispiele zeigen deutlich, daß sammelnde Furchen- 
bienen ähnlich der Honigbiene oder den Hummeln vornehmlich Blüten 
der gleichen Art ausbeuten, also in hohem Grade blumenstet sind. Wie 
scharf das ‚Gedächtnis‘ und Unterscheidungsvermögen der Tiere für 
Blüten ist, geht aus den folgenden Beobachtungen hervor. 


Auf einer Wiese standen unter anderem Leontodon hispidus, Crepis biennis 
"nd Ranunculus acer (Abb. 10). Alle 3 Formen besitzen ungefähr die gleiche Blüten- 
farbe. Leontodon und Crepis sind außerdem auch in der Form und Größe des 
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Kôpfchens denkbar ähnlich. Eine Furchenbiene beutete Leontodon aus, flog dann 
Ranunculus an, wandte sich aber noch im Flug ab und ließ sich kurz auf Crepis 
nieder. Das Tier flog sofort wieder ohne zu saugen auf, besuchte ein zweites Crepis- 
Köpfchen, flog auch hier gleich wieder auf und auf ein drittes Crepis-Képfchen. 
Auch hier sammelte das Tier nicht, sondern wandte sich ohne Aufenthalt nach 
einem Leontodon, der nun regelrecht besucht und ausgebeutet wurde, ebenso wie 
zwei weitere. Von hier aus flog das Tier nochmals 2 Crepis-Köpfchen an, ohne sie 
aber zu berühren, und besuchte noch 2 Leontodon. Ein anderer Halictus sammelte 
auf Crepis, flog 2 Leontodon an, aber ohne sie zu berühren. Er besuchte anschließend 
2 Crepis-Köpfchen, flog ein weiteres Crepis-Köpfchen an, wandte sich wieder ab 
und besuchte weitere 3 Crepis-Köpfe. Von hier aus flog das Tier Ranunculus an 
und sammelte anschließend auf 2 Crepis, flog 3 Crepis hintereinander an, besuchte 
aber erst die 4. davon. Nach einem weiteren vergeblichen Anflug auf Crepis wurden 
6 Blumen der gleichen Art besucht und eine angeflogen. Von hier wandte sich das 
Tier einem Leontodon-Köpfehen zu und flog, ohne letzteres berührt zu haben, 
wieder auf ein Crepis-Képfchen. Das erste der beiden Tiere war an Leontodon 
gebunden und mied deshalb Crepis, während umgekehrt das zweite an Crepis 
gebunden war und Leontodon verschmähte. 

Das Unterscheidungsvermögen der Furchenbienen für Blumen ist 
also äußerst gut entwickelt und läßt sich mit dem der Honigbiene und 
der Hummeln vergleichen. Der Grad ihrer Blumenstetigkeit ist ein 
äußerst hoher und dementsprechend auch ihre Bedeutung für die Be- 
stäubung vieler Blüten sehr groß. Doch scheint dieses Ergebnis nicht 
für alle Arten zutreffend zu sein, da scheinbar nicht alle die verschie- 
denen ihnen mechanisch zugängigen Blumentypen auch wirklich aus- 
beuten. So wurde für Halictus convexiusculus ScHK. und H. cortulatus 
Kr. Monophagie festgestellt. Die erste Art besucht nur Salvia pratensis, 


die letztere fast nur Campanulaceen !. 


5. Analyse des Blütenbesuches. 


Bei der ausgeprägten Blumenstetigkeit der Schmalbienen entsteht 
sofort die Frage, auf Grund welcher Reize die Tiere ihre Futterpflanzen 
auffinden und wiedererkennen. Genauere Untersuchungen sind mir 
darüber nicht bekanntgeworden. Nur ANDREAE hat bei seinen Unter- 
suchungen über die Anlockung der Insekten durch Farbe und Duft in 
2 Fällen auch Furchenbienen beobachten können. Er stellte im Freien 
eine Mohnblüte, ein Modell davon aus Stoff und einen Trichter auf, 
in dem unsichtbar einige Mohnblüten enthalten waren und ihren Duft 
ausströmen ließen. Auf die natürlichen Blüten entfielen 56 Anflüge 
verschiedener Insekten, darunter 5 von Halictus sexnotatus, auf das 
Modell 81, darunter 2 von H. sexnotatus, und auf das ,, Duftmodell" 0. 
In einem zweiten Versuch bot er nur den ,,Dufttrichter” und die künst- 
liche Blume. Der Trichter wurde nicht beachtet, während das Blüten- 


1 Die Angabe verdanke ich einer freundlichen brieflichen Mitteilung unseres 
besten Halictus-Kenners, Herrn Oberlandesgerichtsrat BLÜTHGEN, Naumburg/Saale, 
dem ich auch an dieser Stelle für manchen Literaturhinweis danken möchte. 
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modell 43mal, darunter 7mal von H. sexnotatus angeflogen wurde. Ax- 
DREAE schloB daraus, ,,daB der Duft auf die Insekten eine äuBerst geringe 
Wirkung ausgeübt hat oder in diesem Falle sogar keine, sondern daß der 
Farbe allein die Attraktion zugeschrieben werden muß“. Um zu einem 
tieferen Verständnis dieser Wechselbeziehungen zu kommen, waren so 
einige genaue Besuchsprüfungen nötig, wie sie im folgenden zur Dar- 
stellung kommen sollen. 


a) Der Besuch von Potentilla argentea L. 


Die radiären 4- oder 5teiligen Blüten der Gattung Potentilla sind 
hinsichtlich ihres Bestäubungsmechanismus recht einfach gebaut. Die 
Blütenmitte bildet ein Köpfchen, das aus einer größeren Anzahl von 
Stempeln mit ihren Griffeln und Narben besteht. Außenherum liegen 
ringförmig die Staubblätter. Nektar wird nur wenig am Grunde des 
Köpfchens abgesondert. Er wird zum Teil von den Staubblättern und 
Griffeln verdeckt, weshalb die Potentilla-Arten zu den „Blumen mit 
teilweise geborgenem Nektar‘ gerechnet werden. Die Bestäubung erfolgt 
bei dem offenen Blütenbau und der meist vorhandenen Homogamie 
sehr leicht und kann durch Insekten verschiedenen Körperbaues bewirkt 
werden. KNUTH bezeichnet Bienen und Fliegen als die eigentlichen 
Bestäuber. Furchenbienen sind bei einer ganzen Reihe von Arten als 
wirksame Besucher beobachtet worden, so bei P. Anserina L. (H. MÜLLER, 
LEEGE nach KNUTH), P. arenaria BoRKH. (LoEw, Ferrsch), P. atro- 
sanguinea LopD. (DELPINO), P. fruticosa L. (H. Mürier), P. hirta Vic. 
(SCHLETTERER), P. micrantha Ram. (Fritsch), P. opaca L. (Fritsch), 
P. reptans L. (H. MÜLLER), P. silvestris (ALFKEN), P. verna L. (H. MÜLLER, 
v. Datta TORRE, ALFKEN). Bei Potentilla argentea L. wurden bisher 
ebenfalls Furchenbienen festgestellt, und zwar von BUDDEBERG: H. 
leucopus K., H. morio, H. villosulus K.; von H. MÜLLER: H. maculatus 
Sm., von KuGLER H. minutus K., H. tumulorum L. 9, H. lucidulus 
SCHRK. 9 und von ALFKEN H. morio F. 2. Sie sind, wie aus dem Obigen 
hervorgeht, sehr wohl imstande, einerseits Pollen und Nektar zu ge- 
winnen und andererseits die Bestäubung durchzuführen. 

Beobachtung des Blütenbesuches. Es stand zur Untersuchung, durch 
welche Faktoren die besuchenden Tiere zu den Blüten geführt werden. 
Der Versuchsort war die Böschung (Südostexposition) eines Hohlweges 
bei Dresden-Prohlis. Außer der sehr zahlreich vertretenen Potentilla 
argentea fanden sich im niedrigen Graswuchs noch besonders Convolvulus 
arvensis, Viola tricolor, Papaver Rhoeas, Chrysanthemum inodorum vor. 
Die Pontentillablüten wurden recht zahlreich von Halictus, Andrena, 
Apis mellifica und verschiedenen Syrphiden besucht, die alle als erfolg- 
reiche Bestäuber in Betracht kommen. Die Furchenbienen besuchten 
stets eine größere Anzahl von Blüten, zeigten sich also blumenstet. 
Zur Analyse des Besuchs brachte ich einen Büschel von 6 gelben fünf- 
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strahligen Papiersternen (Hering-Papier Nr.5) von 16 mm Durch- 
messer in das Versuchsfeld (s. Abb. 11). Außerdem wurden mehrere 
Blüten unter ein weites Becherglas gebracht. Der Blütenduft konnte 
so nur unten aus dem Glas entweichen. Wenn die Tiere die Blüten auf 
Grund ihres Duftes finden, mußten sie von unten in das Glas einfliegen. 
Wenn sie das Glas aber in direktem Flug oben ansteuerten, wo die Blüten 
sichtbar waren, konnte ihr Anflug nur optisch orientiert sein! Da ich 
aber das Glas damals auf seiner Innenfläche nicht mit einer Gelatine- 
schicht überzogen hatte, beschlug es sich bei der herrschenden Hitze 
so stark, daß es bald getrübt erschien und deshalb 

entfernt wurde. 
Im folgenden Protokoll sollen unter den ver- 
schiedenartigen Besuchern nur Furchenbienen Erwäh- 
nung finden und nur solche, die eines der Modelle 


besuchten. 
Abb. 11. Potentilla- 
Modell aus gelbem Protokoll (30. 5.37, 125-135 Uhr): 
ide sat DÉS; Halictus saugt auf Potentilla, fliegt die Modelle bis auf 


3 cm an, biegt ab und besucht eine natürliche Potentilla-Blüte. 

H. minutus K. fliegt auf die Modelle zu, wendet sich unmittelbar davor ab, 
besucht anschlieBend viele Potentilla-Blüten und saugt überall. 

H. sp. fliegt die Modelle an, wendet sich auf eine Potentilla-Blüte und saugt dort. 

H. sp. fliegt die Modelle an, wendet sich auf Potentilla und saugt dort. 

H. sp. fliegt wohlgezielt die Potentilla-Blüten unter Glas an, ohne sich um die 
Öffnung des Becherglases zu kümmern. Das Tier fliegt dann auf andere Blüten 
und saugt. 

H. sp. fliegt auf die Modelle, dann auf viele Potentilla-Blüten und saugt dort 


ü ® 
H. sp. saugt auf Potentilla, fliegt die Modelle an und sammelt erneut auf Potentilla. 


Das Versuchsprotokoll zeigt einwandfrei, daß sowohl die Papier- 
modelle als auch die Blüten unter Glas angeflogen wurden. Daraus folgt, 
daß dieser Beflug auf keinen Fall durch chemische Reize erfolgen kann, 
sondern nur durch optische, die gleiche Farbe und Form der Papier- 
modelle oder der Blüten unter Glas. Der Anflug der Furchenbienen ist 
also rein optisch orientiert. Welche Faktoren aber die Tiere zum Besuch 
verleiten, läßt sich aus der Versuchsanstellung nicht ersehen. Diese 
Frage soll bei anderen Pflanzen untersucht werden. 


b) Der Besuch von Convolvulus arvensis L. 

Daß die Furchenbienen häufige Besucher der Ackerwinde sind, ist 
längst bekannt. So beobachteten H. MüLLer H. leucozonius SCHRK. 9, 
H. longulus Sm. 9, H. malachurus K. 2, H. morio F. ©, H. nitidiusculus 
K. &, H. smeathmanellus K. 9, H.tetrazonius Kia. 9, H. villosulus K.; 
ALFKEN H. morio F. 2 und 4, H. subauratus Rossi, H. leucozonius 
SCHRK. © (sehr häufig), H. morbillosus Krous. 2 und 4, H. scabiosae 
Rosst, H. calceatus Scor., H. leucopus K., H. tumulorum L., H. albipes 
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F.; MorsoaLer H. albipes F., H. tumulorum L.; Kucerer H. laevis K., 
H. laticeps SCHRK., H. leucozonius ScHRK. Ein Teil dieser Besucher 
sammelte Pollen, ein Teil sog Nektar, und der Rest trug beides ein. 
Der Bliitenbau von Convolvulus ist so gut beschrieben und bekannt, 
daB hier nur soweit darauf eingegangen werden soll, als dies zum Ver- 
ständnis des Bliitenbesuches nôtig ist. Von den verschiedenen bekannten 
Bliitenformen soll nur die erwähnt sein, an der die folgenden Beobach- 
tungen angestellt wurden. Die nur schwach 5zipfelige trichterférmige 
Krone ist weiB und zeigt 5 von innen und auBen 
sichtbare rosa gefärbte Längsstreifen. Sie überragt 
Stempel und Staubblatter. Die 5 Antheren sind 
nach außen gerichtet und öffnen sich auch dorthin. 
Sie werden von Filamenten getragen, die sich nach 
unten stark verbreitern und sich gegenseitig dicht 
anliegen. An diesen Berührungsstellen finden sich 
außerdem noch kleine Vorsprünge, die die Filamente pp. 12. Convolvulus 
gegenseitig verzahnen und so ihre Trennung er- pre ee 
schweren. Im unteren Teil sind sie mit der Krone der Blüte. F Fila- 
fest verwachsen (Abb. 12). Dadurch entstehen zwi- nn pente era 
schen der Krone und den 5 Filamenten, wie ein zum Nektar. 
Querschnitt zeigt, 5 freie Eingänge zum Nektar. 
Letzterer wird am Grunde des Fruchtknotens von einem organgegefärbten 
Polster abgeschieden und hier gespeichert. Durch die geschilderten 
Öffnungen kann er auch von kurzrüsseligen Insekten erreicht werden. 
Die Blüten sind homogam, öffnen sich am Morgen und schließen sich 
nachmittags. Ihre Blühdauer beträgt nach KNUTH nur einen Tag. 
Die Furchenbienen sind auf Grund ihres Körperbaues sehr wohl 
imstande, die Blüten der Zaunwinde auszunützen und wenigstens zum 
Teil zu bestäuben. Die Pollensammlerinnen werden fast durchwegs bei 
ihren Besuchen mit den unmittelbar über den Antheren stehenden 
Narben in Berührung kommen und so die Bestäubung vollziehen können. 
So berichtet H. MÜLLER (S. 263) von 3 solchen Fällen, denen sich ähn- 
liche Beobachtungen von mir anschließen. Weniger sicher ist dies 
dagegen bei den Nektarsammlerinnen. Sie können infolge ihrer geringen 
Körpergröße leicht zu den Nektareingängen gelangen, ohne auch nur 
mit einer Anthere oder Narbe in Berührung gekommen zu sein, und auch 
ebenso die Blüten wieder verlassen. So beobachtete ich ein Weibchen 
von H. leucozonius, das an mehreren Blüten sog, ohne auch nur ein 
einziges Mal eine Anthere oder Narbe zu streifen (s. a. H. MÜLLER, S. 263). 
Gewöhnlich wird aber bei solch reinen Saugbesuchen beim Umher- 
kriechen auch die eine oder andere Anthere oder Narbe berührt. Aller- 
dings ist diese Art des Besuches nicht die typische. In den meisten Fällen 
sammeln die Tiere auf derselben Blüte Nektar und Pollen. So soll als 
Beispiel ein Halictus genannt sein, der hintereinander an 4 Blüten sog, 





Planta Bd. 30. 51 
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mit den Beinen Pollen sammelte und auf jeder auch wenigstens einen 
Narbenast berührte. So wird bei den reichlichen Besuchen der Furchen- 
bienen auf den Windenblüten kaum der Bestäubungserfolg ausbleiben 
kénnen. Dies wird um so weniger der Fall sein, als die Insekten, wie ja 
an anderer Stelle gezeigt werden konnte, in hohem Grade ,,blumenstet‘‘ 
sind und so stets eine größere Anzahl von Windenblüten unmittelbar 
nacheinander besuchen. 

Zur Analyse des Blütenbesuches wurde hier eine andere Methode 
angewandt als bei Potentilla argentea. Der Versuchsort war unweit 
des vorigen, eine Böschung an einem Hohlweg bei Dresden-Prohlis. 
Es standen damals (Juni 1937) eine größere Anzahl von Winden neben 
Potentilla argentea und Chrysanthemum inodorum in Blüte. Eine kleine 
Anzahl von Furchenbienen war damit beschäftigt, die Windenblüten 
auszubeuten. Mit ihnen sollte nun untersucht werden, 1. ob das Ergebnis 
des vorigen Versuchs — der Anflug der Tiere ist optisch orientiert — 
auch hier zutrifft, und 2. ob und wieweit dem Blütenduft eine Bedeutung 
für den Besuch zukommt. Zu diesem Zweck erhielt eine Anzahl von 
Blüten an ihrem natürlichen Standort am Grunde der Krone ein kleines 
Tröpfehen Nelkenöl. Der Geruch dieses Stoffes ist so stark, daß er den 
natürlichen Blütenduft (für unser Geruchsorgan) vollständig übertönt. 
Es waren bei diesen „Versuchsblüten“ nun folgende Reaktionen der 
Tiere möglich: 

1. Die Schmalbienen kümmern sich um diese Versuchsblüten über- 
haupt nicht mehr. Aus einem solchen Verhalten wäre zu schließen, 
daß der Anflug bereits durch den Blütenduft bestimmt wäre und deshalb 
bei geändertem Duft ausbleiben muß. 

2. Die Bienen fliegen die Versuchsblüten an, besuchen sie aber nicht, 
sondern wenden sich unmittelbar vor oder auch auf den Blüten sofort 
wieder ab und fliegen andere Blüten an. In diesem Falle müßte der 
Anflug optisch orientiert sein, während zum Besuch jedoch der normale 
Blütenduft vorhanden sein müßte. Das Ausbleiben des Besuches wäre 
so eine Folge des geänderten Geruches. 

3. Die Bienen fliegen die Versuchsblüten an, besuchen sie und sam- 
meln auf ihnen wie auf normalen. Anflug wie Besuch müßten so nach 
optischen Merkmalen erfolgen, während dem Blütenduft keine Bedeu- 
tung zukäme. 

Furchenbienen waren damals als Bestäuber nicht allzu zahlreich 
vorhanden. Bei der großen Zahl blühender Winden wäre es so unmög- 
lich gewesen, auf einzelne Versuchsblüten eine hinreichend große Zahl 
von Anflügen zu erzielen. Ich wartete so ab, bis ein Halictus auf die 
Winden flog und zu sammeln begann. In der näheren und weiteren 
Umgebung des saugenden Tieres versah ich jetzt erst eine Anzahl von 
Blüten mit Nelkenöl, fertigte eine kleine Skizze und verfolgte nunmehr 
die Anflüge und Besuche des Tieres, bis es abflog oder bis ich es zum 














durch Furchenbienen (Halictus Latr.). 793 


Zwecke der späteren Artbestimmung fing. Als Ergebnis seien 3 Proto- 
kolle und eine Skizze mitgeteilt: 


Protokoll 1. Halictus pauzillus ScurK.? (Abb. 13). 

Saugt auf Convolvulus, fliegt eine Versuchsblüte (Nelkenôlduft) an und läßt 
sich dort nieder, fliegt aber sofort wieder auf, ohne sich irgendwie bewegt zu haben, 
fliegt eine natiirliche Bliite an, besucht sie und saugt dort; fliegt auf eine zweite 
Versuchsbliite, aber sofort wieder ohne irgendwelche Reaktion ab, fliegt eine dritte 
Versuchsbliite an, läBt sich hier aber kaum nieder (nur kurze Berührung), fliegt 
auf eine natürliche Blüte, läßt sich 
nieder und saugt; nach einiger Zeit 
fliegt das Tier ab und wird gefangen. 


Protokoll 2. Halictus fulvicornis 
(K.) 9. 


Saugt auf einer Bliite, fliegt eine 
Knospe an, zwängt sich in die noch ge- 
schlossene Krone und kommt nach einiger 
Zeit wieder zum Vorschein; das Tier 
fliegt auf eine Versuchsbliite, wendet 





5 : > z Abb. 13. Skizze des Anfluges von H. pauzillus 
sich aber ohne die Blüte zu berühren  Scyx. auf en nets. Die Blüten 





scharf ab, fliegt eine natürliche Blüte 1,3, 6 sind unverändert und werden regel- 


an und saugt hier, fliegt auf eine weitere 
Blüte und saugt und nochmals auf eine 
weitere und saugt hier ebenfalls; von 


recht ausgebeutet. Die Blumen 2, 4, 5 sind 

mit Nelkenöl versehen. Die Tiere fliegen sie 

an, berühren sie auch, aber fliegen sofort 
wieder ohne jede Sammeltätigkeit ab. 








dort aus fliegt es auf eine zweite Ver- 
suchsblüte, fliegt aber sofort wieder auf und läßt sich auf einer natürlichen Blüte 
nieder, wo es wieder saugt. 

Protokoll 3. Halictus sp. 

Saugt an einer Blüte, fliegt eine Versuchsblüte an, wendet sich aber im Flug 
noch ab, fliegt unter zwei höher stehenden natürlichen Blüten hindurch auf eine 
weitere und saugt dort; das Tier fliegt wieder eine natürliche Blüte an, läßt sich 
auch nieder, fliegt aber sofort wieder ab und auf eine zweite Versuchsblüte, die 
ebenfalls ohne zu sammeln sofort wieder verlassen wird; schließlich wird eine 
natürliche Blüte wieder angeflogen und dort gesogen. 

Die Protokolle zeigen deutlich, daß Windenblüten mit künstlichem 
Nelkenölduft von den Furchenbienen zwar angeflogen, zum Teil auch 
ganz kurz besucht werden, daß aber auf ihnen nie ein längerer Besuch 
mit irgendeiner Sammeltätigkeit erfolgt, sondern daß die Tiere sofort 
wieder abfliegen. Wir können dieses Ergebnis nur auf den fremden 
Duftstoff zurückführen. Es fällt dabei auf, daß die Reaktion auf den 
fremdartigen Geruch häufig erst nach der Berührung der Blüten auf- 
tritt, während die Honigbienen und die Hummeln in einem derartigen 
Falle bereits vor der Berührung der Blüten reagieren. Ob dieses unter- 
schiedliche Verhalten in einem geringeren Duftwahrnehmungsvermögen 
begründet liegt, läßt sich auf Grund der vorliegenden Versuche nicht 
feststellen. Ich halte diese Annahme auch für unwahrscheinlich, da im 
nächsten Versuch die Reaktion normal ist. Gesichert dagegen ist, daß 
der Anflug dieser Tiere optisch, der Besuch chemisch orientiert ist. 

51* 
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c) Der Besuch von Leontodon hispidus L. 

Die Köpfchen bestehen aus etwa 50—60 (nach Hear 40—80) Zungen- 
blüten. Da die Kronröhre nur 4—6 mm lang ist, kann der Nektar auch 
von kurzrüsseligen Besuchern erreicht werden. Die Tiere bohren dabei 
ihr Saugorgan so tief in die Röhre, daß sie dabei selbst oft zwischen den 
Einzelblüten des Köpfchens verschwinden. Dabei kann die Bestäubung, 
die dem üblichen Compositentyp folgt, leicht vor sich gehen. Sie kann 
der Bauart der Blütenstände entsprechend von einem großen Kreis von 
Insekten vollzogen werden. Furchenbienen sind häufig als Besucher 
anzutreffen. So beobachteten H. MüLLER H. albipes F.9; H. cylindricus 
F.9; H. leucozonius ScHRK.9; H. smeathmanellus K.S; H. villosulus K. 
Low H. villosulus K. 9; Frrrscx H. sexcinctus 2; KuGLER H. minutus 
K.9; H. villosulus (K.)9; H. albipes (F.)9; Aurken H. villosulus K. 9. 

Die Tiere vermögen die Blüten erfolgreich auszubeuten, sammeln 
Pollen oder saugen Nektar. Sie sind dabei blumenstet. Die folgende 
Besuchsanalyse wurde an einem Wiesenabhang in N-Exposition un- 
mittelbar am Rande des Starnberger Sees bei Seeshaupt durchgeführt. 
Außer Leoniodon hispidus standen im Versuchsfeld noch Thymus ser- 
pyllum, Prunella maior, Pimpinella magna, Trifolium repens, Knautia 
silvatica in Blüte. Der Versuch wurde nach der obigen Methode durch- 
geführt. Nur wurde statt Nelkenöl der Duftstoff ,,Purpurnelke K S 
Nr. 3067“ der Firma Schimmel & Co., Miltitz b. Leipzig, verwendet. 
Auf dem Versuchsplatz standen eine Anzahl blühender Leontodon- 
Pflanzen nahezu in einer Reihe. Sie wurden von den Tieren meist auch 
der Reihe nach ausgebeutet. Einige dieser Köpfchen erhielten ein 
Tröpfehen Purpurnelkenduftstoff. Die Reaktion der Tiere ist aus dem 
folgenden Protokoll zu ersehen. 

Protokoll. 23.7.39. Wetter trüb; H. albipes (F.) ©. 

Saugt auf Leontodon, fliegt wieder ein Leontodon-Köpfchen an und saugt. Von 
hier fliegt das Tier ein Köpfchen mit Purpurnelkenduft bis fast zur Berührung an, 
wendet sich aber sofort wieder ab und fliegt ein unverändertes Köpfchen an, fliegt 
aber ebenfalls ohne Besuch auf ein weiteres Köpfchen und saugt hier. Von hier 
aus fliegt das Tier hintereinander 2 Köpfchen mit künstlichem Duft an, ohne sie 
zu berühren und besucht im unmittelbaren Anschluß 3 normale Köpfchen, an 
denen es regelrecht und länger saugt. Anschließend werden wieder 2 Versuchs- 
köpfchen mit künstlichem Duft angeflogen, aber nicht besucht. Das Tier wendet 
sich nach einem normalen Köpfchen und saugt. 

Protokoll 2. 25.7.39. Halictus sp. 

Saugt auf Leontodon, fliegt ein Köpfchen mit Duftstoffen an, wendet sich aber 
unmittelbar davor ab und fliegt nach einem zweiten Köpfchen mit Duftstoff. 
Auch hier läßt sich das Tier nicht nieder, sondern verläßt das Versuchsgebiet. 

Die beiden Aufzeichnungen zeigen, daß Blüten mit geändertem Duft 
zwar angeflogen, aber nicht besucht werden. Daraus geht ebenso wie 
aus den vorigen Versuchen hervor, daß der Anflug der Furchenbienen 
optisch gesteuert wird, während zum Besuch ein spezifischer Duftstoff 
nötig ist. 
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In diesem Zusammenhang sei nochmals auf die Unterscheidung von 
Leontodon hispidus und Crepis biennis erinnert, iiber die im Abschnitt 
„Blumenstetigkeit‘‘ berichtet wurde. Die optische Fernwirkung der 
beiden Köpfchen ist gleich — ich glaube nicht, daß die Tiere die beiden 
Pflanzen optisch unterscheiden können —, aber ihr Duft verschieden. 
Auf diesem chemischen Unterschied beruht die sichere Unterscheidung 
von Leontodon und Crepis durch die Furchenbienen. 


6. Der Formenkreis der von Furehenbienen besuchten Blüten. 


Eine Betrachtung des von Furchenbienen besuchten Formenkreises 
von Blüten müßte sich notwendigerweise über die verschiedenen Floren- 
reiche der Erde erstrecken, da diese Tiere über die gesamte Erdober- 
fläche verbreitet sind und Halictus-Arten von Süd-Chile und Tasmanien 
bis in die Polarzone (71° n. Br.) auftreten (nach Frıese). Doch sind die 
vorliegenden Untersuchungen zu einem derartigen Überblick noch zu 
spärlich, weshalb wir uns hier auf das mitteleuropäische Gebiet be- 
schränken wollen. Es ist von Anfang an anzunehmen, daß Furchen- 
bienen alle diejenigen Blüten besuchen werden, auf denen sie Futter- 
stoffe, das ist also Pollen und Nektar gewinnen können. Da die Tiere 
entweder nur Pollen oder nur Nektar oder beides gleichzeitig sammeln, 
können sie als Pollensammler alle diejenigen Blüten ausbeuten, deren 
Antheren sie erreichen können, als Nektarsammler dagegen nur solche, 
deren Nektar ihnen auf Grund ihres kurzen Rüssels zugängig ist. 
Die erste Gruppe ist sehr groß, es gibt nur wenige Blumen, deren An- 
theren so geborgen sind, daß sie von Halictus nicht ausgebeutet werden 
könnten, oder deren Ausnützung aus anderen Gründen — z. B. keine 
Anflugs- bzw. Sitzmöglichkeit, kein genügender Halt oder dergleichen — 
ausbleiben muß. Die zweite Gruppe ist dagegen kleiner. Hierher gehören 
die „Blumen mit allgemein zugänglichem Nektar“, die „Blumen mit 
teilweise geborgenem Nektar‘ und von den „Blumen mit völlig ge- 
borgenem Nektar“ alle diejenigen, bei denen die Bergung nicht tiefer als 
einige Millimeter beträgt (z. B. Veronica) oder der Zugang zum Nektar so 
breit ist, daß ihn die Furchenbienen benützen können (z. B. Echium). 

Daß diese Annahme in der Tat richtig ist, geht aus der beifolgenden 
Übersicht hervor. Es sind hier alle heimischen Gattungen zusammen- 
gestellt, bei denen Halictus-Besuche festgestellt wurden. Obwohl die 
Liste keinen Anspruch auf Vollständigkeit machen kann und will, zeigt 
sie doch, daß Furchenbienen Blumen verschiedenster Bauart und Farbe, 
mit und ohne Nektar, auszubeuten verstehen. 


Zusammenstellung der von Halictus besuchten einheimischen Gattungen’. 


Butomaceae: Butomus. — Liliaceae: Narthecium, Anthericum, Gagea, Allium, 
T'ulipa, Scilla, Muscari, Asparagus. — Iridaceae: Crocus. — Orchidaceae: Orchis. — 
Salicaceae: Salix. — Polygonaceae: Rumex, Polygonum. — Caryophyllaceae: 


1 Zusammengestellt nach KNUTH, Fritscu, ALFKEN, MOESCHLER. 
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Malachium, Stellaria, Cerastium, Holosteum, Sagina, Arenaria, Moehringia, Sper- 
gularia, Silene, Tunica, Dianthus, Saponaria. — Ranunculaceae: Trollius, Helle- 
borus, Aquilegia, Aconitum, Anemone, Pulsatilla, Clematis, Ranunculus, Thalictrum, 
Adonis. — Berberidaceae: Berberis. — Papaveraceae: Chelidonium, Papaver, Cory- 
dalis. — Cruciferae: Teesdalia, Lepidium, Coronopus, Thlaspi, Cochlearia, Sisym- 
brium, Cakile, Myagrum, Sinapis, Diplotaxis, Brassica, Raphanus, Nasturtium, 
Cardamine, Capsella, Draba, Arabis, Cheiranthus, Alyssum, Berteroa, Hesperis, 
Bunias. — Resedaceae: Reseda. — Crassulaceae: Sedum. — Saxifragaceae: Saxi- 
fraga, Philadelphus, Ribes. — Rosaceae: Spiraea, Rubus, Fragaria, Potentilla, 
Waldsteinia, Geum, Rosa, Opémsén, Pirus, Sorbus, Malus, Amelanchier, Crataegus, 
Prunus (+ Amygdalus). — Leguminosae: Genista, Cytisus, Sarothamnus, Ononis, 
Melilotus, Medicago, Trifolium, Lotus, Dorycnium, Coronilla, Ornithopus, Ono- 
brychis, Vicia, Lathyrus, Pisum. — Geraniaceae: Geranium, Erodium. — Linaceae: 
Linum. — Rutaceae: Ruta. — Euphorbiaceae: Euphorbia. — Aceraceae: Acer. — 
Balsaminaceae: Impatiens. — Rhamnaceae: Rhamnus. — Vitaceae: Vitis. — Mal- 
vaceae: Malva. — Hypericaceae: Hypericum. — Cistaceae: Cistus, Helianthemum. — 
Violaceae: Viola. — Lythraceae: Lythrum. — Oenotheraceae: Epilobium, Oeno- 
thera. — Umbelliferae: Eryngium, CRanopligllats, Anthriscus, Torilis, Orlaya, 
Bupleurum, Petroselinum, Carum, Pimpinella, Aegopodium, Feoniculum, Seseli, 
Anethum, Silaus, Angelica, Peucedanum, Pastinaca, Heracleum, Tordylium, Daucus. 
Cornaceae: Cornus. — Ericaceae: Vaccinium, Calluna, Erica. — Primulaceae: 
Primula, Lysimachia, Anagallis. — Oleaceae: Syringa. — Gentianaceae: Erythraea, 
Gentiana. — Convolvulaceae: Convolvulus. — Hydrophyllaceae: Phacelia. — Bora- 
ginaceae : — bei Echium, Anchusa, Pulmonaria, Symphytum, 
Borago. — — Labiatae: Ocymum, Satureja, Calamintha, 
Thymus, ph nn eh « Nepeta, Glechoma, Prunella, Leonurus, Marrubium, 
Ballota, Stachys, Lamium, Salvia, Monarda, Rosmarinus, Teucrium, Ajuga. — 
Solanaceae: Atropa, Hyoscyamus. — Scrophulariaceae: Verbascum, Linaria, Antir- 
rhinum, Scrophularia, Veronica, Digitalis, Euphrasia. — Plantaginaceae: Plantago. — 
Rubiaceae: Asperula, Galium. — Caprifoliaceae: Symphoricarpus, Weigelia. — 
Valerianaceae : Valerianella, Valeriana.— Dipsacaceae: Cephalaria, Dipsacus, Succisa, 
Knautia, Scabiosa. — Cucurbitaceae: Bryonia. — Campanulaceae: Campanula, 
Specularia, Phyteuma, Jasione. — Lobeliaceae: Lobelia. — Compositae: Eupa- 
torium, Solidago, Bellis, Aster, Erigeron, Gnaphalium, Helichrysum, Pulicaria, 
Buphthalmum, Silphium, Helianthus, Rudbeckia, Anthemis, Achillea, Matricaria, 
Chrysanthemum, Tussilago, Petasites, Doronicum, Senecio, Calendula, Echinops, 
Carlina, Arctium, Saussurea, Carduus, Cirsium, Onopordon, Centaurea, Cichorium, 
Lapsana, Hypochoeris, Leontodon, Picris, Tragopogon, Scorzonera, Taraxacum, 
Mulgedium, Sonchus, Lactuca, Crepis, Hieracium. 

Die folgende Ubersicht über die Typen insektenbliitiger Pflanzen 
(nach KircHNER-KNOLL) und ihre Ausniitzung durch Halictus zeigt 


dies noch deutlicher. 
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Insektenblumen und ihre Ausniitzung durch Halictus. 

I. Pollenblumen: Anemone, Papaver, Genista u. a. 

IL. Blumen mit allgemein zugänglichem Nektar: die meisten oben genannten 
Umbelliferen u. a. 

III. Blumen mit teilweise geborgenem Nektar: Ranunculus, die meisten oben 
genannten Cruciferen, Potentilla u. a. 

IV. Kurzröhrige Blumen (Einzelblüten) mit vollständig geborgenem Nektar: 
Lythrum, Calluna u. a. 

V. Kérbchenblumen mit völlig geborgenem Nektar: Compositen, Knautia u. a. 

VI. Hautflüglerblumen: 1. Immenblumen: a) Engröhrige Immenblumen: 
Anchusa u.a. b) Weitröhrige Immenblumen: Cam la, Gentiana u. a. c) Lippen- 
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blumen: Lamium, Linaria, Orchis u. a. d) Schmetterlingsförmige Immenblumen: 
Genista, Medicago, Vicia u. a. e) Immenblumen mit Umwanderung 

keine Besuche bekanntgeworden! f) Immenblumen mit BE 
richtung: Symphytum. g) Immenfallen: a) Gleitfallen: Bei Cypripedilum calceolus 
sind die den Furchenbienen in Gestalt und Lebensweise sehr nahestehenden Andrena- 
Arten beobachtet. Wenn Halictus als Bestäuber nicht festgestellt worden ist, 
sohat dies offenbar seinen Grund in der verhältnismäßigen Seltenheit der Pflanze 
und weniger darin, daß Halictus die Blume nicht besuchen würde. — £) Blumen 
mit Klemmeinrichtung: Asclepias (ist in der vorhergehenden Übersicht nicht ver- 
zeichnet, da die Gattung nicht einheimisch ist!). — 2. Wespenblumen (soweit sich 
diese Gruppe überhaupt aufrechthalten läßt!): Scrophularia. 

VII. Falterblumen: Oenothera, Dianthus u. a. 

VIII. Fliegenblumen: Die Untergruppen der Schwebfliegen- und Fliegentäusch- 
blumen sind nach den Untersuchungen von KuGLER und DauMANN zu streichen. 
Die darin enthaltenen Formen sind unter II. bis IV. zu rechnen. Immerhin 
werden die früher als Schwebfliegenblumen bezeichneten Veronica chamaedrys 
und Circaea lutetiana regelrecht von Furchenbienen ausgebeutet. Bei den übrigen 
Gruppen (trübfarbige Fliegenblumen, Kesselfallenblumen und Fliegenklemmfallen- 
blumen) liegen meines Wissens keine Angaben über erfolgreichen Besuch durch 
Halictus vor. Bei manchen dieser Formen mag dies durch die Blütengestalt bedingt 
sein, bei der die Tiere nichts erbeuten können, wie z. B. bei Aristolochia clematitis. 
Ob bei anderen Formen der meist üble Duft der Fliegenblumen die Hymenopteren 
abhält, ist wahrscheinlich, aber noch nicht untersucht. 

Die noch sehr unsicheren Gruppen IX und X der Käferblumen und ,, Dientomo- 
gamae“ (Arten mit zwei verschiedenen Blüten, die an verschiedene Insekten an- 
gepaßt sein sollen!) sollen hier außer acht bleiben. 

Die Übersicht .zeigt deutlich, daß die Furchenbienen die verschie- 
densten Bautypen der Insektenblumen mit Ausnahme der Gruppen 
VIe und VIII auszunützen verstehen. Von einer besonderen ,,An- 
passung an bestimmte Blumenformen kann keine Rede sein. Wo 
Futterstoffe zu erlangen sind, werden sie geholt ohne Rücksicht auf 
besondere ,,Anpassungseinrichtungen“. (Vgl. dagegen die Erscheinung 
der Monophagie, S. 788.) 

LoEw (S. 386) unterscheïlet unter den blütenbesuchenden Insekten 
drei Anpassungsstufen: allotrope, hemitrope vad eutrope Insekten. Die 
Furchenbienen rechnet er als ,,kurzriisselige Bienen“ zu den hemitropen. 
Er charakterisiert sie folgendermaßen (S. 387): ,,Halbeinseitig-angepaBte 
Blumenbesucher von mittlerem Werte für die Blumenbestäubung. Die 
Anpassungen für erfolgreiche Blumenausnutzung sind stets deutlich 
erkennbar; die Bewegungen beim Blumenbesuch sind gewandt, erfolgen 
aber nicht mit der Regelmäßigkeit und Stetigkeit wie bei der nächst- 
folgenden Gruppe“ (das sind die eutropen Insekten!). Dazu ist zu 
bemerken, daß die „Anpassungen für erfolgreiche Blumenausnutzung‘', 
d. h. also insbesondere die Einrichtungen zum Pollen- und Nektar- 
sammeln hoch ausgebildet sind. Wenn wir Honigbiene und Hummeln 
als „höher organisiert‘ bezeichnen, so ist dies ein Urteil, das hinsichtlich 
des stärker ausgeprägten sozialen Lebens und auch aller damit in Zu- 
sammenhang stehender Baueigentümlichkeiten dieser Tiere zu Recht 
besteht, aber nicht einfach auch auf ihre Tätigkeit als Bestäuber über- 
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tragen werden darf. Der Formenkreis der ausbeutungsfähigen Blumen 
für die nektarsammelnden Insekten mit langem Rüssel ist theoretisch 
natürlich größer. Doch ist dabei zu beachten, daß die Gewinnung von 
Nektar aus offenen Blüten mit zunehmender Rüssellänge vielfach 
schwieriger wird. Ich konnte oftmals bei meinen Hummelstudien fest- 
stellen, daß sich Bombus hortensis infolge seines langen Rüssels wesent- 
lich schwerer tut, ein auf flacher Unterlage befindliches Honigtröpfehen 
aufzusaugen als etwa B. terrestris. B. hortensis ist spezialisierter und 
deshalb auf einen kleineren Kreis von Blumen angewiesen. Ob aber 
diese Spezialisierung als „höhere Anpassungsstufe‘‘ aufgefaßt werden 
muß, scheint mir recht fraglich. Der Pollensammelapparat steht in 
seiner Ausbildung hinter dem der „eutropen“ Hummeln und der Honig- 
biene etwas zurück. Es fehlt ihm das „Körbchen“. Der Pollen muß 
mit einem größeren Teil der Körperoberfläche, besonders mit den Hinter- 
beinen eingetragen werden. Aber gerade dadurch wird die Bestäu- 
bungsmöglichkeit sogar erhöht, da der Pollen auf eine viel größere 
Oberfläche verteilt ist und dementsprechend viel leichter abfallen kann 
als bei der Honigbiene, wo er immer wieder dem Körbchen angeklebt 
wird. Was die ,,RegelmaBigkeit und Stetigkeit‘‘ der Bewegungen beim 
Blumenbesuch betrifft, so sei mitgeteilt, daß nach meinen Beobachtungen 
die an eine Blüte „gebundenen“ Tiere diese stets gewandt und ziel- 
strebig ausbeuteten. Auch die für die erfolgreiche Bestäubung so wichtige 
Blumenstetigkeit ist, wie gezeigt wurde, in einem hohen Maße vor- 
handen. Ich kann Loew nicht beipflichten, wenn er die Bedeutung 
dieser Tiere nur „von mittlerem Werte für die Blumenbestäubung“ 
bezeichnet. Die Furchenbienen sind, wie oben gezeigt werden konnte, 
vollwertige, Hummeln und Honigbienen vergleichbare Blütenbestäuber. 


7. Zusammenfassung. 

1. und 2. Es wird in kurzen Zügen auf den Körperbau und die Biologie 
der Furchenbienen eingegangen. 

3. Furchenbienen sammeln entweder nur Pollen oder nur Nektar 
oder beides zusammen. Die Mundwerkzeuge sind nach dem üblichen 
Hymenopterenschema gebaut. Der Rüssel erreicht nur wenige Millimeter 
Länge (bei H. leucozonius etwa 4mm). Der Pollen bleibt am allseits 
behaarten Körper leicht hängen. Zum Eintragen dienen vornehmlich 
die Beine, besonders die Hinterbeine und hier wieder insbesondere der 
Femur, die reichlich mit gefiederten Haaren versehen sind. Die Innen- 
seiten der Metatarsen stellen kräftige Bürsten dar. 

4. Die Tiere sind weitgehend blumenstet. Ihr Unterscheidungs- 
vermögen geht soweit, daß sie die Köpfchen von Leontodon hispidus 
von denen von Crepis biennis sicher unterscheiden können. 

5. Es werden die Faktoren, an denen die Furchenbienen ihre Futter- 
pflanzen erkennen, in einigen Fällen analysiert: 

a) Der Anflug auf Potentilla argentea ist rein optisch orientiert. 
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b) Der Anflug auf Convolvulus arvensis ist durch optische, der Besuch 
durch chemische Faktoren bedingt. 

c) Ebenso erfolgt der Anflug auf Leontodon hispidus auf Grund 
optischer, der Besuch auf Grund chemischer Faktoren. 

In gleicher Weise erkennen bekanntlich auch die Honigbiene und die 
Hummeln ihre Futterpflanzen. 

6. Es wird gezeigt, daß die Tiere Blüten, deren Nektar oder Pollen 
sie gewinnen können, auch ausbeuten. Dementsprechend ist der Formen- 
kreis der von Furchenbienen besuchten Blüten sehr groß. Irgendwelche 
besonderen „Anpassungen“ von Blüten an Halictus sind nicht nach- 
zuweisen. Im Gegensatz zu LoEw, der die Tiere zu den ,,hemitropen“ 
Blumenbesuchern zählt, muß betont werden, daß Furchenbienen höchst 
wertvolle, den Hummeln und der Honigbiene vergleichbare Bestäuber 
darstellen und bei ihrem zahlreichen Auftreten auch einen nicht zu 
unterschätzenden Teil der Bestäubungsarbeit leisten. 


Herrn Oberlandesgerichtsrat BLÜTHGEN, Naumburg/Saale, und Herrn Kollegen 
M. SıEBER, Dresden, möchte ich auch an dieser Stelle für die freundliche Be- 
stimmung von Insekten danken. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Chemie, Abt. Prof. Hess, Berlin-Dahlem.) 


UBER DEN AUFBAU PFLANZLICHER ZELLWANDE. 
VI. Mitteilung. 
POLARISATIONSOPTISCHE UNTERSUCHUNGEN AM BEGINN 
DER ONTOGENESE DER BAUMWOLLHAARE. 

Von 


W. WERGIN. 
Mit 4 Textabbildungen (7 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 21. Februar 1940.) 


Einleitung. 

Die Bildung der Samenhaare beginnt bei Gossypium aus den Epi- 
dermiszellen des Samenkornes heraus während der Blühperiode, etwa 
2—3 Tage nach dem Aufblühen. Die äuBeren Wande einzelner Epidermis- 
zellen wölben sich zuerst auf, strecken sich und wachsen in verhältnis- 
mäßig kurzer Zeit zur Wandung des langgestreckten Haares heran. Am 
Beginn des Haarwachstums sind das Samenkorn und die Epidermis- 
zellen noch nicht ausgewachsen. Nach der Befruchtung des Embryo- 
sackes setzt aber ein schnelles Wachstum sowohl des Samenkornes als 
auch der Samenhaare ein, in dessen Verlauf sehr viel Wandmaterial 
gebildet und eingebaut werden muß. Im Laufe von Untersuchungen 
über das Wachstum und den Chemismus der Baumwollhaare wurde 
daher dem interessanten Zeitpunkt des Beginns der Ontogenese der Haare 
besondere Aufmerksamkeit gewidmet. Es wurde mit Hilfe polarisations- 
optischer Methoden beobachtet, daß in den äußeren Wänden der Epi- 
dermiszellen des Samenkornes depotähnliche Ansammlungen eines 
wachsartigen Stoffes vorhanden sind, kurz bevor diese Wände der Epi- 
dermiszellen sich hervorwölben und zum Haar auswachsen. 


Material und Methoden. 

Zu den Untersuchungen wurden Blüten von Gossypium barbadense 
subsp. MAARAD aus Warmhauskulturen benutzt. Von den Fruchtknoten 
dieser Blüten wurden sofort nach der Trennung von der Pflanze Hand- 
schnitte sowohl in Richtung der Blütenachse als auch senkrecht dazu 
angefertigt. Es wurde absichtlich die Herstellung von Mikrotomschnitten 
vermieden, weil es wahrscheinlich war und später durch Versuche er- 
wiesen wurde, daß durch die dabei notwendige Anwendung von organi- 
schen Lösungsmitteln der Chemismus der jungen Wände geändert wird. 
Die geeigneten Stellen der Handschnitte wurden dann polarisations- 
optisch untersucht. 
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Polarisationsoptische Beobachtungen. 


Aus den Integumenten der Samenanlage gehen die Epidermiszellen 
des Samenkornes hervor, die fast isodiametrische Gestalt besitzen. Die 
nach außen liegende Wand der Epidermiszellen weist eine leichte Ver- 
stärkung gegenüber den übrigen Wänden auf. Der Fruchtknoten mit 
den Samenanlagen wurde sowohl parallel zur Blütenachse als auch 
senkrecht dazu in dünne Handschnitte ohne vorherige Behandlung 
zerlegt. Unter dem Polarisationsmikroskop mit gekreuzten Nikols zeigt 
die äußere Wand des Samenkornes in beiden um 90° gedrehten Schnitt- 
ebenen eine leichte positive Doppelbrechung (positiv in bezug auf die 
Längserstreckung der Wand). Dieser 
Befund kann unter der Voraus- 
setzung des Vorhandenseins langge- 
streckter Micelle mit positiver Eigen- 
doppelbrechung nur dahin gedeutet 
werden, daß gemäß Abb. 1 parallel 
zur Oberfläche gelagerte, im übrigen 
unorientierte Micelle vorhanden sind. 
Die Doppelbrechung wird dabei von 
den Micellen, die parallel zur Schnitt- tor roman Dorvelbrechane in den 
fläche liegen, und den schrägliggen. Scholten, rt i Babe, Wand 
den Micellen hervorgerufen, wobei Baumwolle. 
die Menge letzterer überwiegen 
dürfte. Diese Anordnung wird als Folienstruktur (1) bezeichnet und 
ist in den Fällen häufig anzutreffen, in denen die Zellen keine aus- 
gesprochene Längserstreckung besitzen. In der Aufsicht ist keine Doppel- 
brechung beobachtet worden; es herrscht statistische Isotropie. 


An diesen Handschnitten ist ferner die auffallende Tatsache fest- 
gestellt worden, daß Wandstellen einzelner Epidermiszellen sehr starke 
Doppelbrechung aufweisen. Es handelt sich dabei um Verdickungsstellen 
der äußeren Wände, die sehr schwach bereits im gewöhnlichen Licht 
sichtbar sind. Diese Stellen wurden nur in Fruchtknoten gefunden, bei 
denen die Epidermiszellen des Samenkornes sich noch nicht hervor- 
wölben, um zum Haar auszuwachsen, oder bei denen die erste Andeutung 
einer Wölbung zu erkennen ist. Die Doppelbrechung der Verdickungs- 
stellen ist sehr stark (s. Abb. 2a, 3a, 4a) und ist negativ im Gegensatz 
zu der positiven Doppelbrechung der übrigen Wandstellen. Der ver- 
schiedene Charakter der Doppelbrechung ist aus den Abb. 2a und b zu 
erkennen. Abb. 2a zeigt die unbeeinflußte Doppelbrechung der Wände, 
in Abb. 2b ist durch den Drehkompensator die positive Doppelbrechung 
der unverdickten Wände ausgelöscht worden (an den mit Pfeilen be- 
zeichneten Stellen), während die negative Doppelbrechung der Ver- 
dickungsstellen noch vorhanden ist. 
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Auffallend ist ferner die Beobachtung, daB die Verdickungsstellen 
mit starker negativer Doppelbrechung stets nur an den AuBenwänden 
der Epidermiszellen auftreten und dort häufig an den Ecken zweier 
benachbarter Zellen. Es hat den Anschein, als ob aus dem Inneren der 
Zellen Material zum Bau der Wand niedergelegt ist. 

Bei der groBen Bedeutung dieser Erscheinung für den Wachstums- 
vorgang ist versucht worden, die stoffliche Zusammensetzung der Material- 
lager zu klären. Die Schnitte wurden unter dem Deckglas mit verschie- 
denen Lösungsmitteln behandelt. Da sie in Wasser lagen, wurde zuerst 





2a. Positive Doppelbrechung derWände und negative Doppelbrechung der Verdickungsstellen 
sichtbar. 





2b. Positive Doppelbrechung durch Drehkompensator ausgelüscht, negative Doppelbrechung 
ist noch vorhanden. 


Abb. 2. Epidermis des Samenkornes von Gossypium barbadense vor dem Auswachsen der 
Samenhaare. Aufnahme im polarisierten Licht zwischen gekreuzten Nikols. 


Alkohol, danach Chloroform unter das Deckglas gesogen. Bei der Be- 
rührung mit Chloroform verschwinden sofort die Verdickungsstellen und 
die Doppelbrechung. Es liegt also ein der lipoiden Phase angehörender 
vermutlich wachsartiger Körper vor. In den Abb. 2a, 3a und 4a sind 
die Epidermiswände mit den stark doppelbrechenden Verdickungsstellen 
zu sehen, während die gleichen Wände nach Chloroformbehandlung in 
Abb. 3b und 4b diese nicht mehr besitzen. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Es ist bereits hervorgehoben worden, daß die Stellen mit starker 
negativer Doppelbrechung (negativ in bezug auf die Längserstreckung 
der Wand) sich stets nur an den Außenwänden der Epidermiszellen 
finden. Sie sind dort am häufigsten nicht in der Mitte, sondern an den 
Stellen anzutreffen, an denen die Außenwände mit den antiklinen 
Wänden zusammenstoßen. Im gewöhnlichen Licht ist zu erkennen, daß 
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es sich bei diesen Stellen um leichte Verdickungen der Wand handelt, 
die vom Inneren der Zelle her angelagert zu sein scheinen. Wichtig ist 





Abb. 3a und 4a. Verdickungsstellen mit starker negativer Doppelbrechung. 


3b 


4b 





Abb.'3b und 4b. Nach Behandlung mit Chloroform, Verdickungsstellen sind verschwunden. 
Abb. 3 und 4. Desgl. wie Abb. 2. 


ferner die Feststellung, daB diese Verdickungsstellen nur kurz vor dem 
Zeitpunkt gefunden werden, in dem ein lebhaftes Wachstum, namlich 
das Auswachsen der Epidermiszelle zum Haar, eintritt. Es handelt sich 
nicht um eine Einzelerscheinung, sondern um systematische Beob- 
achtungen über mehrere Monate während der Blütezeit einer Vegetations- 
periode. An gut gelungenen Hardschnitten von Fruchtknoten während 
der Blüte konnte regelmäßig bei den gewöhnlich am Vormittag ab- 
genommenen Blüten die gleiche Feststellung gemacht werden. Daß 
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keine Verdickungsstellen bei Mikrotomschnitten nach Einbettung in 
Paraffin zu beobachten waren, liegt in der Tatsache begründet, daB die 
Verdickung durch wachsartige Stoffe erfolgt ist, die sich in den bei den 
Paraffineinbettungsarbeiten benutzten organischen Lösungsmitteln lösen 
und daher nicht mehr auf den fertigen Schnitten gefunden werden können. 

Nach der Feststellung, daß es sich um einen wachsartigen Körper 
handelt, lag die Vermutung nahe, daß an den Anlagerungsstellen später 
die Stomata gebildet werden, deren Wände teilweise von wachsartigen 
Stoffen häufig durchtränkt oder bedeckt sind. Dieser Deutung steht 
jedoch die Tatsache entgegen, daß die Verdickungsstellen viel häufiger 
auftreten, als es der Anzahl an Stomata entspricht (vgl. Abb. 2a). 

So bleibt nur die Möglichkeit der Annahme übrig, daß die Verdickungs- 
stellen depotähnliche Ansammlungen von Wandmaterial darstellen, das 
bei einem nachfolgenden schnellen Aufbau einer Wand sofort zur Ver- 
fügung stehen soll. Die Wände der Epidermiszellen, die zu einem Haar 
auswachsen sollen, sammeln kurz vor Beginn der großen Arbeit der 
Haarbildung Wandmaterial an, das dann sofort in die neue Wand ein- 
gebaut werden kann. Daß das aufgespeicherte Material tatsächlich 
sogleich nach Beginn der Ontogenese des Haares verbraucht wird, geht 
daraus hervor, daß keine Spur dieser Verdickungsstellen nach dem 
Hervorbrechen des Haares mehr gefunden wird. 

Die Wachse pflanzlicher Membranen zeigen in ihren Molekülkom- 
plexen eine positive Eigendoppelbrechung, wie M. Meyer (5) nach- 
gewiesen hat. In dem oben besprochenen Fall müssen also die länglichen 
Wachsmoleküle senkrecht zur Oberfläche der Wand der Epidermiszelle 
angeordnet sein. 

Wachsartige Stoffe sind als Bestandteile der jungen Wände seit den 
Veröffentlichungen von K. Hess und Mitarbeitern (2, 4, 6,7) bekannt. 
Das Vorhandensein einer Fett-Wachsphase wurde nicht nur in der 
Primärwand der Baumwollhaare, sondern auch in der Primärwand 
anderer pflanzlicher Gewebe röntgenographisch nachgewiesen. Es ist 
mit Sicherheit anzunehmen, daß diese Phase einen notwendigen Faktor 
bei der Bildung und Streckung der jungen Wand darstellt. So wird auch 
die oben aufgezeigte Erscheinung verständlich, daß in der pflanzlichen 
Zelle, die kurz vor dem starken Wachstum einer ihrer Wände steht, 
dieser notwendige Baustoff in großer Menge angesammelt und nieder- 
gelegt wird. 

Es wird eine reizvolle Aufgabe sein, die Verwendung des wachs- 
artigen Materials bei der Haarontogenese weiter zu verfolgen. Über die 
Frage der räumlichen Verteilung (7,8) hinaus interessiert stark die 
Frage nach der Bedeutung dieses Baustoffes für das Streckungswachstum 
der jungen Wände. 

Einen ersten sicheren Hinweis haben K. Hess, H. Kızssıc, W. WER- 
Gin und W. ENGEL (3) veröffentlicht. Das Röntgenbild der Primärwand 
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des Baumwollhaares läßt keine Cellulose in kristalliner Form erkennen. 
Die Kristallite treten erst später nach Beendigung des Streckungswachs- 
tums in den Verdickungsschichten der Sekundärwand auf. Offenbar 
würden die verhältnismäßig großen Kristallite die Streckungsfähigkeit 
der wachsenden Wand stören. Nun kristallisiert, wie K. Hess und Mit- 
arbeiter (3) zeigen konnten, die vorhandene nichtkristalline Cellulose 
der Primärwand ohne weiteres aus, wenn eine wasserlösliche Komponente 
der Zellwand entfernt wird, die offenbar durch ihre Anwesenheit die 
Kristallisation verhindert. Die wasserlôsliche Komponente ist aber 
in der Zellwand blockiert durch die Fett-Wachsphase, denn erst nach 
deren Entfernung kann durch Kalt-Wasserextraktion die wasserlösliche 
Komponente herausgelöst werden, worauf sich im Röntgenbild die 
kristallisierte Cellulose nachweisen läßt. 

Damit hat sich ein Blickfeld eröffnet auf die Bedeutung des Wachses 
in der jungen pflanzlichen Zellwand und in die verwickelten Zusammen- 
hänge zwischen Morphologie und Physiologie der Zellwand überhaupt. 


Zusammenfassung. 
1. Die Außenwände der Epidermiszellen des Samenkornes der Baum- 


wolle (Gossypium barbadense) zeigen im polarisierten Licht Folien- 
struktur. 


2. Bevor diese Wände zu Samenhaaren auswachsen, zeigen sich an 
ihnen Verdickungsstellen mit starker Doppelbrechung, die depotähnliche 
Ansammlungen von wachsartigem Wandmaterial darstellen. 


Herrn Prof. Dr. K. Hess danke ich herzlich für die Förderung der Arbeit. Für 
die freundliche Überlassung des Warmhausmaterials gilt mein Dank Herrn Dr. 
ALTEN, dem Leiter der Landwirtschaftlichen Versuchsanstalt des Deutschen Kali- 
Syndikates. Meinem Kollegen, Dr. W. Menke, danke ich für die Anfertigung einer 
Abbildung unter Benutzung des Drehkompensators. Ferner habe ich der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft für die finanzielle Unterstützung zu danken. 
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Kurze Mitteilung. 
(Aus der Versuchs- und Forschungsanstalt für Weinbau in Freiburg i. Br.) 


ZUR FRAGE DES VORKOMMENS VON MIKROORGANISMEN 
IN PFLANZLICHEN GEWEBEN, IM BESONDEREN 
IN WEINBEEREN. 
Von 
Karu RIPPEL. 


(Eingegangen am 25. März 1940.) 


In jüngster Zeit sind einige Arbeiten erschienen, die sich mit der 
Frage befassen, ob in pflanzlichen Geweben, gleichgültig, welcher Art 
diese auch sein mögen, Mikroorganismen vorkommen. Als Ergebnis 
der durchgeführten Versuche wird berichtet, daß diese Frage zu bejahen 
und besagte Erscheinung gewissermaßen als normaler Befund zu bewerten 
sei. Ich ‚nenne hier die diesbezüglichen Veröffentlichungen von A. Nrer- 
HAMMER (1939), A. ROMWALTER d. À. und A. von Kırary (1939) und im 
besonderen die Untersuchungen von H. SCHANDERL (1939). 

H. SCHANDERL hat eine ganze Reihe von Pflanzen der verschiedensten 
Familienzugehörigkeit (Papilionaceen, Compositen, Cruciferen, Caryo- 
phyllaceen, Crassulaceen, Cactaceen, Aizoaceen, Asclepiadaceen, Solana- 
ceen, Rosaceen, Gramineen, Liliaceen und Amaryllidaceen; Weinbeeren, 
Johannisbeeren, Zitronen, Orangen, Gurken u.a.) im Innern ihres Ge- 
webes auf Bakterien untersucht und nach seinen Angaben auch in allen 
Fällen solche feststellen können, sei dies nun in Blättern, im Sproß, in 
Früchten, in Samen oder in Holz, immer wurden Mikroorganismen beob- 
achtet, die im wesentlichen mit Bacterium radicicola identisch sein sollen 
oder dem Formenkreis dieses Bakteriums einzureihen wären. 

Mich interessierte zunächst der Hinweis von H. SCHANDERL, daß 
auch die für den Weinbau bedeutsamen ‚säureabbauenden Bakterien“, 
wie Micrococcus variococcus, Micrococcus acidovorax, Bacterium mannito- 
poeum u.a.in der Weinbeere bereits enthalten sein sollen. 

Neben den Weinbeeren untersuchte ich noch das Gewebe einiger 
Sukkulenten (Aloe, Agave, Sedum, Kleinia, Mesembryanthemum, Rochea, 
Opuntia, Phyllocactus) auf das Vorhandensein von Mikroorganismen, 
um gleichzeitig auch einige Vergleichsobjekte beobachten zu können. 

Zunächst stellte ich als Nährboden einen Bohnenextrakt her, wie ihn 
H. SCHANDERL verwendet hat, und der nach seinen Angaben für nach- 
stehende Untersuchungen besonders gut geeignet sein soll. Dieses Sub- 
strat verwendete ich sowohl als solches, wie auch damit hergestellte 
Agar-Schrägröhrchen. 
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Weiterhin stellte ich den zur Kultur von Bacterium radicicola empfoh- 
lenen Agar-Nährboden nach VocEL und ZrPrEL! her. Schließlich zog ich 
noch helle ungehopfte Bierwiirze, SüBmost (Traubensaft), Birnensaft 
und Peptonwasser zu meinen Untersuchungen heran, von welchen ich 
die beiden erstgenannten (Würze und SüBmost) ebenfalls auch als Agar- 
Nährböden verwendete. Den Birnensaft bereitete ich nach den Angaben 
von H. MürzLER-THURGAU und A. OSTERWALDER (1913). Er eignet sich 
in besonderem Maße zur Kultur von säureabbauenden Weinbakterien. 

Die verschiedenen Nährböden belieB ich unverändert bei ihrem 
gegebenen py-Wert; lediglich den Süßmost stellte ich mit Hilfe von 
Natronlauge auf den Wert von px =5,0 ein, da er mit seinem ursprüng- 
lichen Wert von etwa py =3,5 reichlich sauer wäre, die Bakterien des 
Weines aber erfahrungsgemäß in einem weniger sauren Milieu von etwa 
pu =5,0 besser gedeihen. 

Während die Agar-Nährböden wie üblich in Reagenzgläsern ab- 
gefüllt wurden, gab ich die flüssigen Nährsubstrate zu je 30 cem in ERLEN- 
MEYER-Kölbchen von 100 ccm Inhalt. Sämtliche Nährsubstrate wurden 
40 Min. lang im Dampftopf sterilisiert und blieben dann noch einige 
Tage bei Zimmertemperatur stehen, um völlige Sterilität zu gewähr- 
leisten. 

Beim Beimpfen der Nährböden wurden die üblichen Maßnahmen 
sterilen Arbeitens peinlichst eingehalten: Die gesunden unverletzten 
Weinbeeren entfernte ich mittels Schere mit dem Stiel von der Traube 
und brachte sie in 70%igen Alkohol, in welchem ich sie mittels eines 
weichen Pinsels allseitig reinigte und dabei besonders die an den Beeren 
haftenden Luftblasen beseitigte. Hierauf brachte ich die Beeren 3 bis 
4 Min. lang in 1%ige Sublimatlösung, ebenfalls unter nachdrücklichem 
Abwaschen einschließlich des Stieles. Schließlich spülte ich die Beeren 
in 96%igem Alkohol gut nach und flammte sie kurz ab. Diese Beeren 
hielt ich nun jeweils mit flacher, steriler Pinzette fest, schnitt sie mit 
ebenfalls sterilem Skalpell auf der dem Stielansatz gegenüberliegenden 
Seite an und preßte von ihrem Inhalt einige Tropfen in die bereitgestellten 
ERLENMEYER-Kölbchen und Schrägröhrchen. 

Die übrigen noch untersuchten Objekte behandelte ich unter gleichen 
sterilen Bedingungen. Hierbei verfuhr ich derart, daß ich die sukkulenten 
Sproßteile nach der vorbeschriebenen Behandlung mit Sublimat und 
Alkohol auf einer Seite leicht anschnitt, meist nur die Epidermis, und 
dann den einen Teil des Objektes durch Abbiegen abbrach. Dadurch 
erlangte ich eine von außen völlig unberührte Bruchfläche, von der aus 
ich dann Teile entfernte und den verschiedenen Nährsubstraten zusetzte. 

Die Versuche führte ich zweimal nacheinander mit jedesmal neu 
bezogenem Untersuchungsmaterial durch. Jedesmal setzte ich die Proben 


1 Aus: JANKE-ZIKES: Arbeitsmethoden der Mikrobiologie. Dresden u. Leipzig 
1928. 
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jedes untersuchten Objektes in jeweils vier Kélbchen bzw. Schrägröhr- 
chen an. Diese verteilte ich dann zur Hälfte in zwei Brutschränke, 
von denen der eine auf die Temperatur von 30° C eingestellt war, der 
zweite auf jene von 21°C. Die Beobachtungszeit betrug in beiden 
Fällen etwa 5 Wochen. 

Zusammenfassend kann ich berichten, daß ich unter der vorbeschriebenen 
Methodik in den Weinbeeren keinerlei Bakterien nachweisen konnte, wie 
sich auch in den übrigen untersuchten sukkulenten Pflanzenteilen keine 
Mikroorganismen feststellen ließen. 

Im Rahmen dieser Darstellung möchte ich noch anfügen, daß die 
Herren G. LORBEER und H. MARQUARDT vom hiesigen Botanischen 
Institut mir mündlich mitteilten, daß sie bei ihren zahlreichen mikro- 
skopischen Untersuchungen im Gewebe von Moosen bzw. in Antheren 
und Wurzelspitzen von Liliaceen, Campanulaceen, Antirrhinum, Mag- 
nolia, Tradescantia, Oenothera u.a.mit und ohne Färbung niemals 
haben Bakterien beobachten können. 

Die Angaben von A. NIETHAMMER, die sich auf andersartige, als die 
von mir untersuchten Pflanzen beziehen, können durch vorstehende 
Mitteilung nicht unmittelbar ‘berührt werden. 

Beim Abschluß des Manuskriptes erfahre ich von der ,,Kurzen 
Mitteilung“ von E. Burcık (1940), der bei der Untersuchung von 
Tussilago farfara entgegen den Beobachtungen von H. SCHANDERL 
ebenfalls keinerlei Bakterien im Gewebe feststellen konnte. 
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